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Cette étude est une approche expérimentale de mécanisme� 
mis en jeu dans la communication animale. 

Pour qu'il y ait information, il faut que des événements soient 
reconnus comme distincts. Ceci implique des critères d'identifi
cation permettant de reconnaître et de classer ces événements. 
Les recherches actuelles sur la « reconnaissance des formes » 

tendent à analyser les critères conduisant à cette classification (1). 
Nous nous sommes intéressée à ce problème en tant qu'étholo·· 
giste, en portant particulièrement notre attention aux informations 
provenant des congénères, c'est-à-dire à la communication animale 
et aux mécanismes d'intégration des signaux. 

" Cf. Pimonow (19G9). Introduction à la Bioinformatique. 
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Une première classification des signaux environnant l'animal 
est assurée par les divers récepteurs sensoriels. Nous retiendrons 
ceux détectés par l'ouïe. L'étude des signaux acoustiques est l'une 
des plus récentes. Elle n'a pu être entreprise que lorsque le 
développement des techniques d'enregistrement, d'analyse et de 
synlhèse des sons a rendu possible le stockage, l'analyse et la 
modification systématique des paramètres sonores. Les travaux 
sur la recherche des paramètres efficaces des signaux acoustiques 
concernent principalement la signalisation chez les Oiseaux (Bus
nel et Giban, 1960 ; Falls, 1962; Thielke, 1962 ; Brémond, 1968 ; 
Emlen, 1968, etc ... ) et chez les Insectes Orthoptères (Busnel, R.G., 
Dumortier, B., Busnel, M.C., 1956; Jones, 1966; Shaw, 1968, etc ... ) . 

Chez les Amphibiens, des travaux, peu nombreux, ont porté 
sur les espèces américaines. Awbrey (1965) s'est intéressé aux 
réactions des femelles de diverses espèces aux signaux des mâles. 
Schmidt (1964) et surtout Capranica (1965) aux paramètres des 
signaux acoustiques déclencheurs de phonoréponses chez les 
mâles. Le premier chez Hyla crucifer et Pseudacris t. triseriata, 
le second chez Rana catesbeiana. La rainette, Hyla arborea, a été 
rapidement étudiée du même point de vue par Busnel et Dumor
tier (1955). 

De l'ensemble des résultats, il ressort que le nombre de 
paramètres utiles pour la reconnaissance du signal est extrême
ment variable selon les espèces et la réaction en cause. Dans 
certains cas, un très petit nombre de paramètres déclenchent la 
réaction, au point que les femelles peuvent ne pas distinguer le 
signal de leur propre espèce et que les mâles répondent à toutes 
sortes de bruits allant du top du métronome au ronronnement 
d'un moteur. A l'opposé, les mâles de Rana catesbeiana ne répon
dent même pas aux signaux de tous les mâles de l'espèce. Capra
nica (1965) a pu mettre en évidence des règles de construction des 
signaux déclencheurs : présence exclusive et dans des rapports 
fixés d'énergie sonore dans deux bandes de fréquences déter
minées. 

Pour notre part, nous avons étudié les critères de recon
naissance du signal d'appel dans les phénomènes d'interaction 
acoustique qui se produisent entre mâles d'Anoures. Le test 
utilisé est le déclenchement de la réaction d'appel en réponse à 

des signaux dont les paramètres physiques sont systématique
ment modifiés. 

Le matériel d'étude est une rainette de la faune francaise 
Hyla meridionalis Bœttger. Cette espèce a été choisie car la période 
saisonnière d'activité acoustique est longue, les réponses déclen
chées sont faciles à identifier et la forme du signal d'appel est 
assez aisée à reproduire à l'aide de l'équipement électro-acoustique 
à notre disposi lion. 
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Rappelons tout d'abord les caractéristiques des signaux émis 
par cette espèce (Paillette, 1969-1970). 

1. - Le répertoire des signaux acoustiques de l'espèce Hyla 
meridionalis se compose, dans les conditions naturelles, de quatre 
types de signaux émis par les mâles. Ce sont, dans l'ordre de 
fréquence d'occurence : les signaux d'appel, de rivalité, de contact 
physique et les signaux intermédiaires. 

II. - Les signaux d'appel peuvent être émis en l'absence de 
stimulations provenant des congénères alors que les autres signaux 
sont émis en réponse à des stimulations spécifiques visuelles ou 
auditives pour les signaux de rivalité et intermédiaires, tactiles 
pour les signaux de contact physique. 

Parfois, des signaux que j'appellerai de « manipulation » sont 
déclenchés lorsque des individus mâles ou femelles sont brusque
ment saisis ou malmenés. 

III. - Sauf pour les signaux de manipulation, qui bien que 
rarement déclenchés peuvent l'être en tous temps, les autres 
signaux sont émis principalement dans la première partie de la 
nuit d'avril à juin ( « phase active » ) lorsque les animaux sont 
réunis dans les frayères. 

IV. - Le maximum d'énergie sonore de tous ces signaux 
est situé entre 1 000 et 2 000 Hz. Ils sont tous de forme multi
impulsionnelle, mais se différencient par le nombre et la cadence 
de leurs impulsions. 

V. - Les signaux d'appel (fig. 1) se composent de 30 à 50 
impulsions (en moyenne 40). La cadence des impulsions est 
d'environ 100/s à 16° C. Elle double avec une augmentation de 
température de 10° C. Le signal dure de 300 à 600 ms. Les signaux 
d'appel sont émis par séquences. Les temps de silence séparant 
les signaux d'appel successifs au cours d'une séquence sont, le 
plus souvent, compris entre 1 et 3 s (fig. 1). 

VI. - Le signal d'appel déclenche les appels des mâles en 
présence, d'où résulte la synchronisation des séquences d'appel 
individuelles en séquences d'appel collectif (chœur). 

Au cours d'une séquence d'appel collectif, les appels indivi
duels ne sont pas synchronisés, au contraire, ceux des animaux 
voisins se succèdent en duos ou. au maximum, en trios. Ce phéno
mène est surtout apparent si deux ou trois individus sont relative
ment isolés du groupe. 

1. - MATERIEL ET METHODES

MATÉRIEL BIOLOGIQUE. 

Les enregistrements et expériences sont effectués sur des 
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Fig. 1. - Caractéristiques de signaux d'appel. 

5 

En haut : Sonogrammes de signaux d'appel. Trois échantillons à diverses températures: 
IO, 15 et 19° C. 

En bas : Durée des silences entre coassements en fonction de la température. 

En abscisse : la température en ° C. 

En ordonnée : la durée des silences en s. 
Le tiret médian indique la position de la moyenne ; le trait épais, reporté de part 
et d'autre, la valeur d'un écart-type et le trait fin, l'étendue totale de la distribution. 
Les chiftres représentent le nombre de me5Ures. G indique si les séquences sont 

émises par un animal criant avec des congénères et S s'il est seul. 
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animaux libres dans leurs frayères naturelles, dans des conditions 
de semi-liberté, ou encore en captivité. 

- en nature : les stations, étudiées au printemps, sont situées 
dans les départements suivants : Vendée, Charente-Maritime el 
Gironde à l'Ouest, Bouches-du-Rhône et Pyrénées Orientales, au 
Sud. 

- en semi-liberté : un biotope, reconstitué suivant les obser
vations recueillies dans la nature, est aménagé à proximité du 
Laboratoire. Dans un espace où l'ensoleillement est maximum, on 
a construit quatre bassins indépendants d'environ 5 m de diamètre 
et 1 m de profondeur. Ils sont remplis d'eau. Le fond est comblé 
aux trois quarts par de la vase dans laquelle une végétation, 
provenant de frayères à rainettes, a été transplantée. Un abri 
permet les observations et l'installation du matériel d'enregistre
ment. L'ensemble d'environ 11 X 15 m est entièrement clos d'un 
grillage à mailles fines. Les rainettes sont retenues à l'intérieur 
mais les insectes peuvent y pénétrer. Ils servent de nourriture 
aux animaux captifs : celle-ci est cependant complétée par un 
apport de larves de grillons et de criquets. 

- en captivité : les cages cubiques, de 30 cm de côté, sont 
construites en grillage afin de permettre l'enregistrement sonore. 
Elles sont garnies d'un bac d'eau, de plantes naturelles et de 
quelques pierres. 

Des conditions régnant à l'intérieur du Laboratoire altérant 
la rythmicité et le nombre de manifestations du comportement 
acoustique, les cages sont installées à l'extérieur, en plein air. 
Elles ne contiennent chacune qu'un seul animal. Les animaux sont 
nourris de vers de farine, de drosophiles, de larves de grillons et 
de criquets. La nourriture est volontairement donnée à des heures 
irrégulières afin d'éviter un conditionnement à un rythme de nour
rissage. Dans ces conditions, l'activité vocale est comparahle à 
celle des animaux libres. 

Les rainettes proviennent des Bouches-du-Rhône, des Py
rénées Orientales et du Var. 

MATÉRIEL ÉLECTRO-ACOUSTIQUE. 

Diffus ion. - Les matériels utilisés pour la diffusion des 
signaux expérimentaux sont : magnétophone Nagra III B, ampli
ficateur de puissance Kudelski, type DH, haut-parleur Medomex 
(Vega). La bande passante de cette chaîne est de 500 - 12 000 Hz 

(+ 5 dB). 

Modification des signaux naturels. - L'élimination de fré
quences est assurée par un filtre Belin, type F 620. La modification 
de la durée de la cadence est réalisée par le découpage aux ciseaux 
de la bande magnétique enregistrée à grande vitesse: 152 cm/s, 
sur Ampex 307. 
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Synthèse des signaux. - Les schémas de montage utilisés 
dans la synthèse des signaux sont représentés dans la fig. 2. Les 
matériels utilisés sont les suivants : 

- les fréquences sont produites par un appareil Heathkit : 
audio-generator, modèle G 72 E. Le bruit blanc est donné par 
un générateur Radiophon, type 13908 auquel est associé un filtre 
Belin, type F 620. 
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Fig. 2. - Schémas de montage des appareils: 1 ) modulation de l'amplitude sonore des 
signaux ; 2) découpage et variation de pente des signaux. 

- l'amplitude du niveau sonore est modulée à l'aide de 
générateur de fréquences sinusoïdales et d'un appareil construit 
au laboratoire. La forme de l'enveloppe est modifiée par l'inter
médiaire d'un Electronic Switch, modèle 829 E, Grason-Stadler. 

- la modification du rythme et de la cadence s'effectue à 
l'aide d'un Interval Timer, 

·
modèle 471-1 Grason-Stadler. 

MÉTHODE D'ÉTUDE DES PARAMÈTRES PHYSIQUES 
DES SIGNAUX DÉCLENCHEURS. 

Le rôle d'un paramètre physique dans le déclenchement de 
la réponse vocale est déterminé par la comparaison entre les 
réactions induites par le signal témoin et par ce même signal, mais 
modifié expérimentalement. 

Lorsque l'on modifie un paramètre, non seulement ce para
mètre est changé, mais aussi ses relations avec l'ensemble des 
autres. Donc, chaque paramètre est étudié dans diverses condi
tions de rapports avec les autres, afin de préciser si les différenc�s 
entre les valeurs réactogènes des signaux, dont l'un des para
mètres est soumis à l'étude, sont dues à la modification du para
mètre lui-même ou à celle de ses relations avec l'ensemble. 

Les paramètres étudiés sont : la fréquence sonore, la modu
lation périodique de l'amplitude, la forme de l'enveloppe, la durée 
et les intervalles de temps entre signaux successifs. L'influence de 
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la variabilité de la grandeur de ces paramètres a été également 
analysée. 

Les signaux expérimentaux sont : soit des cris normaux sou
mis à un filtrage ou à un découpage, soit des signaux entièrement 
synthétisés. 

Les animaux ayant servi aux expériences sont des mâles 
dans leur milieu habituel : le territoire qu'ils se sont choisis dans 
la frayère si l'expérience a lieu en nature, les cages où ils sont 
isolés s'ils sont captifs. Le haut-parleur est placé à 1 ou 2 m de 
l'animal d'expérience. 

Protocole expérimental. - Les tests ont lieu au cours des 
quelques heures qui précèdent et qui suivent la période nocturne 
d'activité vocale. Si, lors de la diffusion d'un signal, un coasse
ment est déclenché au cours de la première minute de l'émission 
expérimentale, le test, considéré comme positif, est aussitôt 
interrompu. 

La durée des intervalles qui séparent les tests successifs varie 
entre 1 et 2 mn. A la fin de 5 à 10 tests, une pause plus longue 
est respectée. Ces silences servent de contrôle, ils permettent de 
s'assurer que les coassements entendus sont, selon toute proba
bilité, effectivement provoqués. Les signaux sont testés succesive
ment et au hasard. Ils sont diffusés au même niveau sonore. 

Si, pour le paramètre étudié, la série expérimentale comporte 
plus de deux signaux différents, ceux-ci sont tout d'abord testés 
.en bloc, c'est-à-dire tous en succession et dans un ordre aléatoire 
afin d'avoir des séries expérimentales homogènes pour l'ensemble 
des signaux servant à l'analyse du paramètre en question. Puis, 
lorsqu'un ordre entre les pouvoirs réactogènes des différents 
signaux de la série commence à être mis en évidence, les signaux 
sont à nouveau testés par paire d'ordre de réactivité voisin afin 
de comparer la valeur des modifications apportées de manière 
plus précise. 

Discllssion dll protocole expérimental. - La mise au point 
du protocole expérimental s'est faite après un certain nombre 
d'essais qui ont permis d'analyser et de choisir les critères de la 
réponse. Puisqu'il s'agit d'étudier le déclenchement d'une réponse 
vocale, il faut s'assurer que l'émission sonore de l'animal n'est 
pas fortuite et qu'elle est bien une réaction au signal diffusé. Il 
faut donc évaluer la probabilité d'émission spontanée d'un coas
sement. Dans les conditions naturelles, l'activité vocale se situe 
principalement en fin d'après-midi et dans la première partie de 
la nuit. Les essais de stimulations acoustiques ont montré qu'il 
est possible de déclencher des phonoréponses pendant les quelques 
heures « phase sensible » qui encadrent la période d'activité vocale 
nocturne « phase active », c'est-à-dire pendant une période au 
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cours de laquelle l'émission de coassements spontanés est impro
bable (fig. 3). 
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Fig. 3. - Représentation schématique du rythme nycthéméral d'activité sonore et de 
de sensibilité aux stimulations acoustiques. 

1. Phase d'activité vocale spontanée (en noir et grisé foncé). 
II. Phase silencieuse mais sensible aux excitations acoustiques qui provoquent alors 

des phonoréponses (en pointillé). 
III. Phase silencieuse et insensible, pendant laquelle les excitations acoustiques ne 

provoquent qu'occasionnellement une phonoréponse (en clair). 
Les durées et le début de ces différentes phases varient selon les individus, la saison 

et les conditions météorologiques. 

Durant la « période sensible » ( « phase active » + « phase 
sensible ») , l'animal n'est pas à tout instant également excitable. 
En effet, un signal donné, émis à une intensité sonore donnée, 
déclenche ou non la réponse selon que le moment du test est plus 
ou moins proche de la période d'activité spontanée. Si le moment 
de la stimulation s'approche de la « phase active », le. délai ou 
temps de réaction qui sépare le début de la diffusion du signal 
de la première réponse s'abrège. De même, les réponses, qui au 
début de la « phase sensible » (1) étaient peu nombre.uses et 
cessaient avant la fin de la stimulation, l'accompagnent de plus 
en plus longtemps et se prolongent après son arrêt. Puis les 
animaux plus éloignés de la source sonore commencent à répon
dre. Enfin, l'intensité du signal déclencheur peut être fortement 
atténuée. La réponse vocale se caractérise donc par l'heure du 
déclenchement des premiers cris, le temps de réaction, le nombre 
de réponses émises en un temps donné, l'intensité sonore efficace 
du signal et le nombre d'animaux acti.fs. 

(1) Dans la suite de l'exposé, lorsque nous parlerons de cc phase sensible », 

nous ferons allusion à la cc phase sensible » qui précède la cc phase active ». Pendant 
la cc phase sensible » qui suit la " phase active » les phénomènes sont comparables, 
mais se déroulent en sens inverse. 
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Si deux signaux différents A et B sont, par exemple, testés 
successivement, le premier commence à déclencher les phono
réponses à un temps to et le signal B ne sera efficace qu'ensuite 
au temps t1. Mais alors, bien que les signaux A et B provoquent 
tous deux des réactions, le temps de :réaction au signal B sera 
plus long, les réponses moins nombreuses et l'intensité sonore 
liminaire de déclenchement plus élevée que celui ou celle du 
signal A. 

Les différences entre les pouvoirs réactogènes des signaux sont 
donc reconnaissables dans les divers aspects de la réaction. A 

priori, il est donc possible de retenir l'un des critères, ci-dessus 
désignés, pour comparer ent:re elles les valeurs déclenchantes des 
divers signaux. En fait, ils ne sont pas également utilisables. 

Le critère nombre de réponses pendant la stimulation a dû 
être rejeté pour un grand nombre de raisons dont les principales 
sont : 

- Le nombre de réponses par unité de temps peut varier 
en fonction de la cadence du signal stimulant, sans que la valeur 
:réactogène de ce dernier soit directement en cause. On sait, en 
effet, que des stimulations acoustiques périodiques modifient de 
nombreux rythmes psychophysiologiques (voir par exemple 
Kneutgen, 1964).

- Le fait de compter le nombre de réponses suppose que 
nous admettions a priori que les mécanismes en jeu dans le 
déclenchement du premier cri et des cris suivants sont identiques ; 
cette hypothèse ne peut être acceptée sans réserve puisque les 
cris d'appel normaux sont spontanément émis par séquences, ce 
qui peut laisser entend:re que les mécanismes de déclenchement 
et d'entretien de la réponse vocale sont différents, sinon qualita
tivement, du moins quant au seuil. 

- Si on compte le nombre de réponses pendant la stimu
lation, il faut que celle-ci soit durable. Or, si les réponses sont 
entretenues, l'excitabilité de l'animal est plus grande pendant les 
quelques secondes qui suivent la stimulation, et si un nouveau 
signal est testé, il déclenche plus facilement les réponses quel 
qu'il soit ; ce phénomène conduit aussi à respecter un temps de 
repos entre les tests successifs. 

- Si les coassements de l'animal stimulé sont nombreux, 
ils peuvent déclencher les réponses des congénères qui à leu:r tour 
risquent d'influencer le premier animal. Le nombre de réponses 
ne peut donc en toute rigueur être rapporté à l'effet stimulant du 
signal expérimenté. Ce phénomène de stimulation mutuelle con
duit aussi à éliminer le critère « nombre d'animaux actifs ». 

La recherche d'un seuil de déclenchement est délicate, elle 
nécessite un niveau d'excitabilité stable, or celui-ci se modifie 
relativement vite chez la rainette, ce qui empêche l'utilisation du 
critère « Intensité liminaire de déclenchement ». 
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Il reste donc les deux critères : instant de la période sensible 
où le signal commence à provoquer des réactions et durée du 
temps de réaction. 

Le moment où le signal commence à agir est tributaire de 
deux faits : la durée de la phase sensible et l'évolution de la sensi
bilité au cours de cette phase. Selon que le signal testé déclenche 
des réactions dans la première moitié de la phase sensible ou 
plus tard, il sera dit bon ou moyennement réactogène. Il est 
faiblement réactogène s'il ne déclenche de réponse qu'à l'approche 
du maximum de sensibilité, c'est-à-dire une quinzaine de minutes 
avant la phase active. L'heure du début de la phase sensible est 
déterminée par les premières phonoréponses au signal de l'espèce. 
L'heure du début de la phase active est déterminée par l'heure 
des premières séquences de plus de 10 coassements émises entre 
les tests. 

Ce premier classement entre les pouvoirs réactogènes des 
signaux est inévitablement assez grossier. Pour une classification 
plus fine, les signaux à comparer sont testés par paires ou par 
petits groupes (blocs). On a admis que l'évolution de la sensibilité 
au cours de deux (ou quelques essais) successifs était négligeable. 

Le critère retenu est alors le « temps de réaction », selon 
qu'il est inférieur ou supérieur à la minute, le test est positif 
ou négatif. Cette durée d'une minute est choisie car si la répons€ 
ne se déclenche pas dans ce laps de temps elle n'apparaîtra pas, 
même si la stimulation est poursuivie. Une mesure plus fine des 
temps de réaction pour tester les différences entre signaux ne 
donne pas de meilleur résultat, car si les signaux sont de pouvoirs 
réactogènes très différents, il est aisé d'obtenir des réactions de 
l'un deux seulement et la différence est nette, alors aue si les 
signaux sont de pouvoirs réactogènes voisins, dès que le

-
signal le 

moins réactogène devient actif, les variations du temps de la 
réaction pour chaque signal au cours des test successifs masquent 
en partie les différences de temps de réaction entre les signaux 
différents. 

La répétition de la stimulation déclenchante de comportement 
d'appel ne conduit pas à un phénomène d'accoutumance. On note 
que, resté silencieux pendant plusieurs tests consécutifs, l'animal 
se met soudain à répondre. 

Pour déterminer si cette réponse est ou non la conséquence 
d'une modification de la sensibilité de l'animal au cours du temps, 
les signaux ne furent parfois testés que très tard, à une heure 
telle qu'il était vraisemblable que l'animal ait atteint un certain 
niveau d'excitation. Effectivement, dans ces conditions, le signal 
était d'emblée réactogène. L'observation de ce qui se passe à la 
fin de la période sensible met en valeur l'importance prépondé
rante du niveau d'excitation par rapport à un éventuel appren
tissage. En effet, à ce moment, les signaux perdent progressivement 
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leur possibilité de déclenchement et ceci dans l'ordre où ils 
l'avaient atteinte au début de la période sensible. 

Les réponses sont plus facilement déclenchées après un 
test négatif. On remarque tout d'abord que cet effet est d'autant 
plus net que les réponses ont été entretenues plus longtemps lors 
de la stimulation déclenchante précédente ; il est donc souhaitable 
d'interrompre la diffusion du signal dès la première réponse. Si 
l'on prend cette précaution, l'effet facilitant s'éteint presque avec 
la stimulation. En effet, dans ces conditions, un signal ayant donné 
un résultat négatif reste sans réponse même s'il est testé à nouveau 
après un signal ayant donné un résultat positif. 

Ces stimulations n'affectent pas l'heure du début de la phase 
active. En effet, si on compare pour un jour donné l'heure de début 
de l'activité spontanée du groupe testé et celle de groupes du 
voisinage n'ayant pas subi de stimulations sonores expérimentales, 
on s'aperçoit que ces heures sont similaires. 

Adaptation du protocole expérimental aux expenences 
effectuées pendant la phase d'activité spontanée. - Le protocole 
a dû être adapté lorsque les expériences ont eu lieu pendant la 
phase d'activité spontanée, car tel qu'il avait été mis au point, il 
impliquait une probabilité d'émission spontanée pratiquement 
nulle pendant la minute de la diffusion. Une telle probabilité est 
loin d'être négligeable lors de la phase active. Cependant, durant 
cette phase, il existe des moments de silence qui peuvent être 
exploités pour l'expérimentation. En effet, les coassements sont 
émis par séquences séparées de silences, de durée extrêmement 
variable. Pour un groupe de rainettes, cependant, et pour un jour 
et pour un moment donnés, cette durée est relativement prévisible. 
Il faut évaluer la pause minimum qui permet de penser qu'un 
silence assez long va probablement suivre, et d'autre part se fixer 
un délai de réponse assez bref pour réduire les risques de coas
sements spontanés. De l'analyse des durées séparant les coasse
ments spontanés, il ressort que si le silence est égal à 3 s il a 

des chances de durer davantage. Si la durée du silence entre les 
séquences ne peut être effectivement fixée, les chances qu'un 
coassement spontané se produise exactement pendant la seconde 
qui suit la stimulation sont très faibles, c'est-à-dire que si après 
3 s de silence où plus un coassement se produit pendant la pre
mière seconde de stimulation il est très probablement une réponse 
au signal. Il est à remarquer qu'il aurait pu se faire que la durée 
de 3 + 1 s correspondit à une période réfractaire. C'est pourquoi, 
si nous avons conservé la seconde comme délai fixé pour noter 
la réponse comme négative, la stimulation n'a pas toujours été 
commencée après la troisième seconde de silence. On a également 
procédé ainsi pour éviter les risques de conditionnement à la 
durée. Notons que nous avons senti toute l'incertitude attachée 
à l'évaluation subjective du risque de spontanéité d'un coassement 
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et que ce type d'expériences a surtout été utilisé comme contrôle 
des résultats négatifs. En effet, les risques, bien que non évalués 
directement, peuvent être considérés comme identiques pour tous 
les signaux testés. On a donc quelques chances de montrer qu'un 
signal est réellement négatif, s'il reste inefficace, alors que les 
signaux positifs pendant les phases silencieuses et sensibles sont 
bien réactogènes dans ces conditions. Les résultats négatifs ont 
donc de grandes chances de correspondre réellement à une absence 
de valeur réactogène des signaux testés. 

Analyse des résultats. - Les signaux ont été classés dans une 
échelle à quatre niveaux. Bon : signal réactogène dans la première 
moitié de la phase sensible. Moyen : signal réactogène à partir du 
milieu de la phase sensible. Faible : signal réactogène seulement 
au cours de la phase d'activité spontanée et à la fin de la phase 
sensible (un quart d'heure seulement avant la phase active). 

A cause df' l'instabilité de la -;ensibilité de l'animal aux stimu
lations acoustiques, il n'est pas possible d'attribuer un coefficient 
au pouvoir réactogène du signal. Par contre, les signaux étant, en 
définitive, testés pat paires, on peut comparer entre elles les 
réponses que chacun d'eux a provoquées et classer les signaux en 
fonction de ces réponses. Les résultats sont présentés sous forme 
de tableaux. 

Tableaux de résultats des tests par paires. - Les signaux 
comparés sont dénommés A et B. Leurs caractéristiques sont 
portées dans la partie gauche du tableau, on a séparé celles qui 
sont communes à tous les signaux de la série expérimentale de 
celles qui sont différentes et soumises à l'expérimentation. Dans la 
colonne des réponses sont portés les résultats aux paires d'essais. 
Il y a quatre colonnes, l'une pour les paires de :réponses 
positives aux deux signaux A+ B+, une autre pour les paires de 
réponses négatives A- B-, une autre pour les paires de réponses 
positives pour le signal A et négatives pour le signal B (A+ B-) 
et enfin la dernière pour les réponses positives pour le signal B 
et négatives pour le signal A (A- B+). Dans la dernière colonne, 
la probabilité du résultat est indiquée après application de la 
formule de l'écart réduit pour paires appariées. 

Si a et b sont respectivement le nombre de paires de signes 
opposés en faveur du signal A (A+ B-) et du signal B (A ..,-B+) 
l'écart réduit est : 

a - b 
e: 

v a + b 

si le nombre de paires est supérieur à 10. 
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S'il est inférieur, on applique la formule corrigée de Yates: 
a-b-1 

v a +  b 

La table de l'écart :réduit donne la probabilité. 

Tableaux de résultats des tests par blocs. -Lorsque pour 
des séries expérimentales de plus de deux signaux un ordre de 
réactivité n'est pas apparu entre les signaux, les résultats des tests 
par blocs sont donnés sous forme de tableau. Ils ne font état que 
des groupes de réponses comprenant des signes différents, c'est
à-dire que si tous les signaux de la série ont déclenché des :réponses 
ou si aucun d'entre eux n'en a déclenché, ces groupes de réponses 
homogènes sont éliminés des résultats. Sur la base d'équipro
balité théorique entre les réponses positives données aux divers 
signaux, un test de X2 permet de savoir si les réponses diffèrent 
significativement entre elles au seuil de probabilité fixé (1 %). 
(Pour les tests statistiques, voir Schwartz, 1963.) 

Discussion de la méthode de comparaison des pouvoirs réacto
gènes des différents signaux. -Les différences de sensibilité de 
l'animal ne peuvent être quantifiées directement ; par conséquent, 
l'évaluation quantitative des différences entre le pouvoir réacto
gène des signaux est sans signification. Un exemple concret va 
permettre de faire saisir ce point. Si deux signaux sont testés avant 
la « phase sensible », aucun des deux ne sera réactogène, alors que 
s'ils sont testés à un moment très proche de la « phase active » 

ils pourront être également réactogènes. C'est-à-dire que la réacti
vité de ces deux signaux étant ou bien nulle ou bien égale à 100 %, 
la différence entre eux est nulle dans l'un et l'autre cas. Cependant, 
si ces deux signaux sont testés au cou:rs de la « phase sensible », 

lorsque la sensibilité de l'animal est intermédiaire, l'un des 
signaux déclenchera à tout coup des réponses alors que l'autre 
n'en déclenchera aucune ; la différence de réactivité sera alors 
de 100 %. 

Le pourcentage de succès d'un signal dépendra uniquement 
du moment où l'on teste ces signaux, tout comme la différence de 
succès entre deux signaux. On pourra classer les signaux et dire 
lequel est meilleur que l'autre et éventuellement avoir mis en 
évidence une différence significative, mais cette différence ne 
pourra être quantifiée. Tout au plus, connaissant ce phénomène 
d'augmentation progressive de la sensibilité, pourrons-nous évaluer 
si les signaux sont très bons, moyens ou mauvais déclencheurs, 
et encore la distinction entre ces différentes classes n'est pas 
toujours très aisée. On peut avoir une idée des différences entre 
pouvoirs réactogènes des signaux par la difficulté observée à 
mettre celles-ci en évidence dans des conditions telles que les 

- 263 -



tests ne sont effectués que lorsque les réponses des membres de 
chaque paire ont peu de chances d'être identiques. Mais là encore, 
ce n'est qu'une approximation, car on ne sait rien de la forme 
de l'évolution de la sensibilité sinon qu'elle est variable, tel jour 
deux signaux que l'on sait de réactivité voisine donneront des 
réponses différentes pendant un quart d'heure voire davantage ; 
tel autre jour, il sera impossible de mettre en évidence la moindre 
différence alors que ces signaux auront été testés de la même 
façon. 

Il est théoriquement possible de quantifier les différences 
entre pouvoirs réactogènes des signaux par la recherche du 
seuil d'intensité sonore de déclenchement à un instant donné. Or, 
nous avons vu que la recherche de ces seuils est longue et délicate 
et a dû être abandonnée à cause des variations relativement 
rapides de la réceptivité de l'animal. Cependant, cette méthode de 
quantification devra être employée dès qu'il sera possible de 
maintenir l'animal dans des conditions telles que sa réceptivité 
reste constante ou peut être définie. 

II. RESULTATS 

Les résultats expérimentaux obtenus pendant la « phase 
active » et pendant la « phase sensible » seront exposés succes
sivement. 

1°) - EXPÉRIMENTATION EN « PHASE ACTIVE ». 

A) Valeur réactogène de l'irrégularité de l'ensemble du signal. 

Au sein d'une même séquence expérimentale sont utilisés 
des signaux spécifiques naturellement irréguliers, ainsi que des 
signaux synthétiques rigoureusement identiques et réguliers (voir 
description des signaux ci-après). Tous ces signaux déclenchent 
des phonoréponses. 

B) Valeur réactogène de la fréquence acoustique. 

Les signaux testés sont composés de fréquences sinusoïdales 
comprises entre 500 et 10 000 Hz (limites imposées par l'appareil
lage) ou de bruit blanc filtré en bandes larges ou étroites. 

Les signaux dont la fréquence est supérieure à 5 000 Hz n'ont 
jamais déclenché de phonoréponses. Par contre, tous ceux 
contenant une fréquence inférieure à 5 000 Hz (et supérieure à 

500) déclenchent des phonoréponses. 

C) Valeur réactogène de la modulation périodique de l'amplitude 
des fréquences ou du bruit blanc composant le signal. 

La fréquence de modulation périodique de l'amplitude est 
de 100 ou 50 Hz. Des signaux n'ayant pas subi de modulation 
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périodique de l'amplitude sont également expérimentés. Tous ces 
signaux déclenchent des phonoréponses. 

D) Valeur réactogène du temps d'établissement et d'extinction 
de l'amplitude maximale de chaque signal. 

Les signaux synthétiques sont symétriques. Le temps d'établis
sement ou d'extinction varie selon les séquences expérimentales. 
Il est inférieur à 1 ms, ou égal à 2,5 ou 25 ou 100 ou 250 ms. 
Tous ces signaux déclenchent des phonoréponses. 

E) Valeur réactogène des paramètres de durée. 

Durée des signaux. - La durée des signaux expérimentés 
est comprise entre 20 et 1 500 ms. Le signal continu a également 
été utilisé. Tous ces signaux déclenchent des phonoréponses. 

Durée des silences entre signaux successifs. - Les silences 
entre signaux successifs sont compris entre 20 et 2 000 ms. Tous 
les signaux qui se répètent à ces intervalles déclenchent des phono
réponses. 

F) Valeur réactogène de l'intensité acoustique. 

L'intensité acoustique des signaux diffusés est comprise entre 
100 et 40 dB à un mètre (niveau crête). Cette dernière valeur est 
égale au niveau moyen du bruit de fond. 

Tous les signaux diffusés déclenchent des phonoréponses. 
Toutefois, les réponses varient avec l'intensité si elle est forte 
(au-dessus de 100 dB), la réponse obtenue est le signal de rivalité, 
alors que lorsque l'intensité est plus faible, la réponse est le 
signal d'appel. 

Conclusion. - Donc, en définitive, des signaux extrêmement 
divers par leur durée, leur cadence de répétition, leur modulation 
d'amplitude peuvent déclencher des phonoréponses. La seule 
condition à respecter est d'assurer la présence d'énergie dans une 
gamme de fréquences comprises entre 5 000 et 500 Hz. 

2°) EXPÉRIMENTATION EN « PHASE SENSIBLE ». 

L'influence de chaque paramètre a généralement été testée 
sous différentes conditions quant à la valeur des autres paramètres, 
afin de noter une éventuelle interaction entre le paramètre étudié 
et les autres paramètres du signal. Par exemple, les essais de 
variation de la modulation périodique de l'amplitude ont porté 
sur des signaux de 1 000 Hz ou de 2 000 Hz ou de bruit blanc, 
et ce, pour diverses durées. Cette façon de procéder conduit à 

tester des signaux qui sont plus ou moins réactogènes, non seule
ment à cause des différentes valeurs données au paramètre soumis 
à l'étude, mais aussi à celles des autres paramètres. Donc, dans 
l'étude d'un paramètre, nous avons parfois des séries très diffé
rentes quant à leurs valeurs réactogènes. Nous exposerons dans 
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un premier temps les différences entre les valeurs réactogènes 
des signaux différant par la grandeur du paramètre analysé. 
Ensuite, nous classerons l'ensemble des signaux suivant leur 
réactivité respective. 

A. - Valeur réactogène de l'irrégularité de l'ensemble du signal. 

L'étude de l'irrégularité du signal s'impose à un double 
point de vue. L'un théorique, car elle est l'un des constituants des 
signaux et peut avoir un rôle dans le déclenchement des réponses. 
L'autre pratique, car les appareils à notre disposition permettent 
la construction de signaux réguliers, alors que la construction de 
signaux irréguliers est beaucoup plus difficile à réaliser. L'irré
gularité de la grandeur des paramètres des signaux naturels se 
rencontre aussi bien dans le signal que dans la séquence. Les 
signaux étant naturellement répétés et l'apparition de la réponse 
se faisant généralement après la diffusion de plusieurs signaux, 
l'irrégularité des signaux devenait a priori perceptible pour 
l'animal récepteur et pouvait jouer un rôle dans le déclenchement 
de la réaction. 

TABLEAU A 

Etude de l'influence de l'irrégularité de la valeur des paramètres 
physiques sur le pouvoir réactogène d'un signal. 

CARACTERISTIQUES DES SIGNAUX REPONSES AUX ESSAIS APPARIES 

---��;�:�---;-------1---��;�:�---�------1---;;;;---_;;;;----;�---;�---ï-����:������---------

-�::::�::-�:::�:�::- 1 -�::::�::-�::��:�: 1 ----�---��---------�--- 1-=���:=����-�-:_____ _ 
irrégulière Ï Ï Ï 

Séquence naturelle 1 Séquence naturelle l � 
sens de défilement Ï sens de défilement ! 15 3 2 Ï 
normal Î inversé � 

· 
i : 

Coassement naturel � Coassement ; 
irrégulier i reconstruit 

-
i 

: irrégularités : 

Ï modifiées Ï 
: : 

Coassement naturel Ï Signal synthétique Ï 
irrégulier Ï régulier Ï 

: : 
: : 

9 

18 6 

2 0 

NS 

NS 

0,01 

A 
-

1. - Irrégularité au cours de la séquence. - Pour évaluer 
l'importance du rôle de cette irrégularité, la réactivité d'une 
séquence naturelle, prélevée au hasard et prise comme témoin, 
est comparée à celle d'une séquence expérimentale construite de 
la façon suivante : l'un des coassements de la séquence témoin 
et le silence qui le suit sont montés en boucle et enregistrés pen
dant une minute. Résultats : ils sont exposés dans le tableau A. 
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La séquence expérimentale provoque, comme la séquence témoin, 
des phonoréponses dès le début de la période sensible. Aucune 
différence significative n'a pu être mise en évidence entre les 
valeurs réactogènes de ces deux séquences. 

A - 2. - Irrégularité au cours du coassement. - Le coasse
ment naturel est schématiquement composé d'un train d'impul
sions. Le nombre des impulsions est compris entre 30 et 50, et 
leur fréquence de récurrence est d'environ 100/s. Le maximum 
d'énergie sonore est situé dans deux bandes de fréquences centré>es 
l'une autour de 1 000 Hz, l'autre autour de 2 000 Hz. En fait, ces 
chiffres correspondent à des valeurs moyennes : la cadence des 
impulsions s'accélère et la fréquence augmente au cours du coas
sement ; par ailleurs, les variations d'amplitude donnent à 
l'enveloppe du signal une forme en fuseau. 

L'importance de la variabilité de la grandeur des paramètres 
a été étudiée sous trois aspects. Tout d'abord, les variations étant 
organisées dans le temps, nous avons, en inversant le sens de la 
diffusion des signaux, testé l'importance de cette disposition tem
porelle. Puis, tout en conservant l'irrégularité, nous avons, par 
découpage du signal, détruit son organisation, et enfin, nous avons 
testé l'efficacité d'un signal parfaitement régulier, construit à 
l'aide de générateurs électroacoustiques. 

A - 2a. - Inversion temporelle. - La séquence expérimentale 
de l'expérience A -1 est diffusée en commençant soit par le début, 
soit par la fin, de telle sorte que l'évolution des paramètres est 
ou bien normale, ou bien inversée dans le temps. Résultats : ils 
sont présentés dans le tableau A. Aucune différence entre les 
pouvoirs réactogènes de ces signaux n'a pu être mise en évidence. 
Ces signaux provoquent des réactions dès le début de la période 
sensible. 

A - 2b. - Destruction expérimentale de l'organisation tempo
relle de l'irrégularité. - Les réponses à la séquence expérimentale 
de l'expérience A -1 sont comparées à celles d'une séquence for
mée de la façon suivante : le coassement de la séquence de 
référence est sectionné en trois parties de durées égales. La 
partie centrale est ensuite répétée trois fois, de manière à former 
un signal de durée comparable à celui du signal naturel, mais 
dont l'évolution de la cadence des impulsions, de la fréquence et 
du niveau sonore est modifiée. Les silences séparant ces signaux 
sont égaux à ceux de la séquence de référence. Résultats : 
ils sont présentés dans le tableau A. Comme la séquence témoin, 
la séquence expérimentale provoque les phonoréponses dès le 
début de la période sensible et aucune différence significative n'a 
pu être mise en évidence entre les pouvoirs réactogènes de ces 
séquences. 

A - 2c. - Valeur réactogène d'un signal synthétique régulier. 
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La réactivité de la séquence formée d'un signal naturel est com
parée à celle de la séquence formée d'un signal synthétique 
régulier. Un tel signal est formé de deux bandes de fréquences 
centrées autour de 1 000 et 2 000 Hz. 

L'amplitude est modulée à 100 '% par une fréquence sinu
soïdale de 100 Hz. Cette modulation imite la forme multi-impul
sionnelle du coassement naturel. Résultats : ils sont présentés 
dans le tableau A. Les deux séquences sont réactogènes dès le 
début de la période sensible. Cependant, la séquence naturelle 
l'est davantage que la séquence expérimentale. Notons toutefois 
que la différence observée ne peut être rapportée à la régularité 
du signal expérimental, car tous les paramètres n'ont pu être 
imités correctement ; en particulier, la forme des impulsions qui 
est triangulaire dans le signal naturel n'a pu être reconstruite, et 
l'imitation est de forme ovoïde. 

Conclusions sur l'étude de l'irrégularité. - Que l'irrégularité 
naturelle des coassements soit respectée ou non, tous les signaux 
expérimentés sont très réactogènes. L'irrégularité des paramètres 
physiques au cours du coassement ou au cours de la séquence n'a 
donc pas de rôle majeur dans le déclenchement de la réponse. 
Donc, dans la suite de l'expérimentation, tous les signaux synthé
tiques sont réguliers et identiques entre eux dans la séquence 
expérimentale. 

B. - Valeur réactogène de la fréquence acoustique. 

L'influence de la fréquence acoustique a été expérimentée à 
l'aide de signaux contenant des fréquences sinusoïdales ou du 
bruit blanc, filtré en bandes larges ou étroites, et ceci dans des 
gammes de fréquences correspondant ou non à celles. du signal 
naturel. Une attention particulière a été portée aux signaux altérés 
par un apport d'énergie entre 1200 et 1600 Hz, c'est-à-dire entre 
les deux bandes de fréquences qui dans le signal naturel contien
nent le maximum d'énergie. Selon Capranica (1965), une altération 
de ce type inhibe la phonoréponse chez Rana catesbeiana. 

B -1. - Valeur réactogène des fréquences contenues dans le signal 
naturel. 

B - la. - Signaux naturels filtrés. - Le signal naturel contient 
deux bandes de fréquences, l'une centrée autour de 2 000 Hz, 
l'autre autour de 1 000 Hz. Le signal est filtré de manière à ne 
laisser passer que les fréquences hautes ou que les fréquences 
basses. Le pouvoir réactogène de ces signaux est testé de deux 
manières, soit l'un par rapport à l'autre, soit par rapport au signal 
entier. Résultats : ils sont présentés dans le tableau BI. Les trois 
sortes de signaux sont réactogènes dès le début de la période 
sensible, cependant, ils ne le sont pas également. Le signal entier 
déclenche les phonoréponses plus tôt que les signaux ne contenant 
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qu'une partie du spectre de fréquences, et le signal formé de la 
partie supérieure du spectre sonore naturel est plus efficace que 
le signal formé de la partie inférieure. 

TABLEAU B 1 

Comparaison entre les pouvoirs réactogènes de signaux formés 
de fréquences différentes. 

Paramètre s ide ntiques 1 Paramètres comparés i Réponses aux essais appariés 
--------------------------------- � --------------------- � ------------------------------Durée en ms Fréquence de : : 

d 1 ti l
, 

Sig
A
nal Sig

B
nal l, AB AB AB AB Probabilité 

__ 
S
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i

_g -
na

--
1

- - --
S

-
i

-l
e
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n
-
c

-
e

-1
,,
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z

a on infér ieure 
� Fréquences � à : 

Signal Signal 
450 900 Signal entier haut 13 9 30 3 o.ooo 01 

naturel ( 1000 + (2000 Hzl l2000 Hzl 

(100/s) 
450 900 i haut bas l 

15 10 31 5 0,000 01 ic2000 Hzl ciooo Hzl l 

Signaux synthétiques 
600 500 100 2000 1000 3 0 15 0 0,001 

50 2 1 18 0 0, 0001 
non modulé 7 10 24 0 0, 000 001 

continu 0 100 0 3 7 0 0,03 
50 3 0 8 0 0,02 

non modulé 2 1 8 0 0,02 
100 100 100 5 4 9 0 0,01 

600 500 100 2000 2500 9 5 21 0 0,000 01 
2500 1200 9 10 13 0 0,001 
1200 1000 13 18 15 l 0,001 

100 100 100 2000 2500 6 3 16 0 0,000 l 
2500 1200 5 3 8 1 0,01 
1200 1000 4 8 6 0 0,05 

500 500 100 bruit 2000 10 0 10 0,01 blanc 
continu 0 4 0 8 0,02 

500 non modulé bruit 2000 5 4 10 0 0,01 500 blanc 
continu 0 2000 3 19 0 0,0001 

B - lb. - Signaux synthétiques contenant quelques unes des 
fréquences du signal naturel. - Des signaux identiques quant aux 
paramètres de durées et de forme, mais différents quant à la 
fréquence porteuse sont construits à l'aide de générateurs électro
acoustiques. Les grandeurs choisies pour les paramètres de durées 
du signal et de modulation périodique de l'amplitude sont, selon 
les cas, comparables à celles des signaux de l'espèce ou différentes. 
Les durées sont ou de 600 ms (durée comprise dans la marge des 
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durées des coassements naturels) ou de 100 ms, ou encore conti
nues. Le signal a subi une modulation périodique de l'amplitude 
de 100 ou de 50 Hz, ou aucune modulation. Résultats : les résultats 
des essais de comparaison des paires différentes par la campo� 
sante de fréquence sont groupés dans le tableau Bl qui rappelle 
aussi les caractéristiques des signaux testés. Le signal formé de 
2 000 Hz est, dans tous les cas, plus réactogène que le signal formé 
de 1 000 Hz. 

B - 2. - Valeur réaclogène de fréquences non contenues dans le
signal naturel. 

B - 2a. - Fréquences sinusoïdales voisines de celles du signal 
naturel. - Les fréquences testées sont: 1 200 Hz, fréquence com
prise entre celles du signal de l'espèce et 2 500 Hz, fréquence 
légèrement supérieure à celles contenues dans le signal naturel. 

Les paramètres constants sont : durée du signal = 600 ms ; 
durée du silence = 500 ms ; fréquence de modulation d'ampli
tude = 100 Hz. Une autre série est formée de signaux dont les 
paramètres constants sont: durée du signal = 100 ms ; durée du 
silence = 100 ms ; modulation d'amplitude = 100 Hz. 

Le pouvoir réactogène des signaux identiques par les para
mètres constants mais différents quant à la fréquence porteuse 
sont comparés entre eux et à ceux des signaux contenant les 
fréquences du signal de l'espèce, soit 1 000 ou 2 000 Hz. 

Résultats : ils sont présentés dans le tableau Bl. Quelles que 
soient les valeurs des paramètres constants, les signaux contenant 
la fréquence 2 000 Hz sont plus réactogènes que ceux contenant 
la fréquence 2 500 Hz ; puis viennent par ordre d'efficacité décrois
sante les signaux formés de 1 200 et de 1 000 Hz. 

B - 2b. - Fréquences sinusoïdales éloignées de celles du signal 
naturel. - Rappelons que les fréquences inférieures à 5 000 Hz 
déclenchent des phonoréponses au cours de la « phase active ». 

Celles comprises entre 3 000 et 5 000 Hz sont peu réactogènes ; 
elles ne déclenchent des réponses que peu de temps avant la phase 
active. 

B - 2c. - Bruit blanc. - Par un jeu de filtres, le spectre sonore 
d'un bruit blanc est modifié de manière à augmenter ou à diminuer 
le niveau sonore relatif dans deux bandes de fréquences privi
légiées, l'une autour de 2 000 Hz, c'est-à-dire dans la partie supé
rieure du spectre- sonore du signal de l'espèce, l'autre autour de 
1 600 Hz, c'est-à-dire dans la bande de fréquences comprises entre 
celles du signal naturel. On obtient la batterie de signaux sui
vante (fig. 4) : 

1 - bruit blanc à bande large ; 

2 - bruit blanc dans lequel la bande de fréquence de 2000 Hz 
est atténuée ; 
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TABLEAU B 2 

Comparaison entre les po11voirs réactogènes de signaux formés 
de différentes bandes de bruit blanc. 

-----������E�_!g2n!;;�:�;��;-��- :
:.

� 
Signal Silence rrodulation 

Paramètres différents 

des 5 signaux formant 

la série expérimentale 

500 500 100 

! 

Spectre étroit 2000 Hz 

Spectre large 500-

5000 Hz 

Spectre étroit 1600 Hz 

Spectre large avec j 
réjection à la fréquence! 
2ù00 Hz f

: Spectre large avec Ï 
réjection è la fréquence Ï 
1600 Hz ! 

! 

Norrbre de réponses 
+ aux 17 blocs" de 
signes # (sur 23) 

13 

9 

9 

6 

5 

3 bruit blanc à bande étroite centrée autour de 2 000 Hz ; 
4 bruit blanc dans lequel la fréquence de 1 600 Hz est atténuée; 
5 bruit blanc à bande étroite centrée autour de 1 600 Hz. 

Tous les signaux sont identiques pour les autres paramètres : 
durée du signal= 500 ms ; durée du silence= 500 ms ; fréquence 
de modulation = 100 Hz. Ces signaux sont testés en bloc. 

Résultats : ils sont groupés dans le tableau B2. Sur 23 blocs 
appariés, 17 sont de signes différents. Dans cette série d'expé
riences, le signal le plus réactogène est encore celui dans lequel 
l'énergie sonore est concentrée dans la bande de 2 000 Hz. 

B - 2d. - Superposition de bandes de bruit blanc a11 signal 
naturel. - Par la superposition de bandes de bruit blanc filtré 
au signal naturel, nous avons tenté d'inhiber le pouvoir réacto
gène du signal. La bande supposée inhibitrice se place entre les 
bandes de fréquences naturelles. Les signaux témoins sont le 
signal de l'espèce non modifié, les signaux recouverts de bandes 
de bruit blanc filtré qui se placent ou dans la partie supérieure, 
ou dans la partie inférieure, ou sur l'ensemble du spectre sonore 
du signal de l'espèce (fig. 4).

Résultats: tous ces signaux sont réactogènes dès le début de 
la « phase sensible ». C'est-à-dire que la sup�rposition de bandes 
de bruit blanc, y compris dans la zone « inhibitrice » homologue 
décrite chez Rana catesbeiana, est sans effet majeur. 

B - 3. - Comparaison entre les vale11rs réactogènes des signaux 
formés de brnit blanc et de fréq11ences sin11soïdales 2 000 Hz. 
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Fig. 4. - Spectres de signaux. 

1) Spectres de signaux synthétiques formés de bruit blanc filtré. 
A spectre étroit (li ooo Hz); B - spectre large; C - spectre étroiL ( 1 600 Hz) ; 

D - spectre large avec réjection à la fréquence li ooo Hz ; E - spectre étroit avec 
réjection à la fréquence 1 600 Hz. 
En abscisse : la fréquence en kHz. 

En ordonnée: l'amplitude sonore en dB. 
·Le Signal A est le plus réactogène, puis viennent B et C et enfin D et E. 

2) Spectre du signal naturel A, recouvert de bandes de bruit blanc, dans les fréquences 
basses (B), hautes (C), médianes (D) ou sur l'ensemble (E). 

En abscisse : la fréquence en kHz. 
En ordonnée : l'amplitude sonore en dB. 

Tous ces signaux sont réactogènes. 

Les valeurs réactogènes de signaux formés de bruit blanc ou 
de fréquences sinusoïdales 2 000 Hz sont comparées dans quatre 
séries de signaux différant entre elles par la valeur des paramètres 
constants. 

Dans la première série expérimentale, les signaux durent 
500 ms, les silences entre signaux 500 ms, la modulation périodique 
de l'amplitude est de 100 Hz. La deuxième série diffère de la 
précédente par l'absence de modulation périodique de l'ampli-
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tude. La troisième serie est un signal continu, dont l'amplitude 
est modulée périodiquement par une fréquence de 100 Hz sinu
soïdale. La quatrième série diffère de la précédente par l'absence 
de modulation périodique de l'amplitude. 

Résultats : ils sont présentés dans le tableau B1. Les diffé
rences entre les valeurs réactogènes des signaux formés de bruit 
blanc ou de 2 000 Hz ne vont pas dans le même sens selon que 
l'amplitude est ou non modulée périodiquement. 

Lorsque l'amplitude est modulée, les signaux fo:rmés de 
2 000 Hz sont plus réactogènes que les signaux formés de bruit 
blanc. Ceci rappelle les résultats des expériences exposées aupa
ravant, dans lesquelles les signaux les plus réactogènes sont ceux 
dont l'énergie sonore est relativement plus importante dans la 
bande de fréquence de 2 000 Hz. 

Lorsque l'amplitude n'est pas modulée périodiquement, les 
signaux formés de bruit blanc sont plus réactogènes que les signaux 
de fréquence de 2 000 Hz. 

Nous tenterons d'expliquer ces résultats apparemment contra
dictoires dans le paragraphe G sur la comparaison entre les valeurs 
réactogènes des différents paramètres. 
B - 4. - Récapitulation des résultats relatifs à la valeur réactogène 
de la fréquence. 

Les signaux dont la fréquence est comprise entre 500 et 
5 000 Hz déclenchent des phonoréponses d'appel. 

Les fréguences sinusoïdales et le bruit blanc sont réactogènes. 
Les signaux les plus réactogènes sont ceux dont le maximum 

d'énergie sonore est compris dans la région de 2 000 Hz. Toutefois, 
si l'amplitude du signal est modulée par une fréquence de 100 Hz, 
les signaux formés de la fréquence sinusoïdale 2 000 Hz sont 
effectivement plus réactogènes que ceux formés de bruit blanc 
alors que si l'amplitude n'est pas modulée l'ordre de réactivité 
s'inverse. 

C - Valeur réactogène de la modulation périodique de l'amplitude 
des fréquences ou du bruit blanc composant le signal. 

Le signal naturel est formé d'impulsions qui se répètent à la 
moyenne de 100 par seconde. Dans les signaux synthétiques, la 
forme multi-impulsionnelle du signal est imitée par une modu
lation de l'amplitude de la fréquence porteuse. Des signaux iden
tiques quant aux paramètres de durées et de fréquences, mais 
différents quant à la modulation, sont testés. La fréquence de 
modulation est ou de 100, ou de 50 Hz. Les valeurs réactogènes 
de ces signaux sont comparées entre elles et à celles de signaux 
n'ayant pas subi de modulation périodique de l'amplitude (fig. 5). 
Ces comparaisons sont faites dans quatre séries de signaux diffé
rant entre elles par la valeur des paramètres constants. Dans 
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1 2 

A A 

B B 

c c 

Fig. 5. Tracés oscillographiques de signaux. 

1) Signaux dont l'amplitude est modulée par une fréquence sinusoïdale. 
En abscisse : le temps - 20 ms par carreau. 

En ordonnée : l'amplitude sonore. 

A - Signal de fréquence 2000 Hz modulé par une fréquence 100 Hz. 

B - Signal de fréquence 2000 Hz modulé par une fréquence 50 Hz. 

C - Signal composé de bruit blanc, modulé par une fréquence de 100 Hz. 

2) Signaux composés de bruit blanc; la forme de l'enveloppe est variable. 
En abscisse : le temp.;; - 100 ms par carreau. 

En ordonnée : l'amplitude sonore. 

A - Durée des transitoires : nulle (forme rectangulaire) 

B - Durée des transitoires : 100 ms (forme intermédiaire) 

C - Durée des transitoires : 250 ms (forme ellipsoïdale). 

la première série, les signaux durent 600 ms, les silences entre 
les signaux 500 ms et la fréquence est de 2 000 Hz. La deuxième 
série diffère de la première par la fréquence qui est égale à 

1 000 Hz. La troisième série comprend des signaux formés de 
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bruit blanc ; ils durent 400 ms et se répètent toutes les 1 200 ms. 
La quatrième série diffère de la troisième par les durées de 
signaux et d'intervalles qui sont respectivement de 700 et 2100 ms. 
Les caractéristiques de ces signaux sont rappelées dans le ta
bleau C.

TABLEAU c
Comparaison entre les pouvoirs réactogènes de signau.r dont 

l'amplitude sonore est modulée différemment. 

� Paramètres comparés l 
Paramètres identiques · · Réponses aux essais appariés � Fréquence de roodul. � 

----�:�;�-��-�--- ------------ ! ---------------------. --------------------T-���������;;-

Fréquen ce · AB AB AB AB • 
: 

en Hz '::: Signal A Signal B '.='. 
à
in

,
férieure 

Signal l Silence l 

600 500 2000 100 50 10 0 ! 0,01 
1000 2 4 24 o ! o;ooo 001 

: -------- � --------- � ----------- � ------------- -------- � ____________________ l ____________ _ 

i i 2000 i 50 non i 0 D 0 i 0,03 

l l l roodulé l l 
Ï Ï 1000 Ï Ï B 22 0 Ï 0,000 Dl 

-------- i --------- � ------- ---- � --------------------- 1 ------------------ -- � -------------
! l 2000 ! 100 non ! 2 0 0 l 0,01 
l i i modulé l l 

400 1 1200 i ����� 1 1 2 2 8 0 1 0,02 

700 ! 2100 l ! i 0 10 0 l 0,01 

� � � l l 

Résultats : ils sont groupés dans le tableau C. Pour tous les 
signaux, quelles que soient les durées ou les fréquences les consti
tuant, ceux dont l'amplitude de la fréquence porteuse est modulée 
sont plus réactogènes que les autres ; et la modulation de 100 Hz 
est plus efficace que celle de 50 Hz. 
D - Valeur réactogène du temps d'établissement et d'extinction 
de l'amplitude maximale de chaque signal. 

Le temps d'établissement et d'extinction de l'amplitude maxi
male de chaque signal détermine la forme de l'enveloppe. Celle-ci 
est dans les signaux naturels plus ou moins ellipsoïdale, c'est-à
dire que globalement le niveau sonore croît et décroît de manière 
progressive. L'expérience A - 2b a déjà montré que la forme de 
l'enveloppe peut être largement modifiée sans affecter l'efficacité 
du signal. Toutefois, la valeur de la forme de l'enveloppe a de 
nouveau été testée à l'aide de signaux entièrement synthétiques. 
Les paramètres constants sont la durée du signal : 500 ms, la durée 
du silence : 500 ms, le contenu sonore : bruit blanc. Le paramètre, 
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dont la grandeur est modifiée, est la valeur des transitoires AJ ô.t 
du début et de la fin du nignal, la forme des signaux construits 
étant symétrique. Cette durée est, selon les signaux testés, nulle, 
2,5, 25, 100 ou 250 ms. La série évolue donc depuis la forme rectan�
gulaire jusqu'à la forme ellipsoïdale (fig. 5). Les signaux sont
testés en bloc. 

Résultats : sur 23 blocs, 15 sont tous positifs, 4 sont tous 
négatifs et 14 contiennent des signes différents. Les réponses
positives déclenchées par les divers signaux dans ces 14 blocs sont
groupées dans le tableau D. 

TABLEAU D 

Comparaison entre les pouvoirs réactogènes de signaux dont 
la forme de l'enveloppe est variable. 

l Pararrètres différents des 5 l 
Pararrètres identiques j signaux formant la série i 

l expérirrentale l 
----------------------------- � ----------------------------- ! 

Durée en ms Î i Durée de la pente d'attaque Î 
Signal : Silence l Fréquence j (ou de fin) du signal l 

5DD 

i l : 

SDO 
Bruit 

nulle (forrre rectangulaire] 
blanc 

2,5 î 
25 ( forrres intenrédiaires J 

lDD l! 

1 25 D (forrre ellipsoidale] 

! 
; 

Norrbre de réponses + 

a ux 14 blocs· de 
signes � (sur 33] 

B 

5 

6 

lD 

B 

Un X2 calculé sur ces résultats ne montre pas de différence 
significative, pas plus que la comparaison des réponses aux signaux 
apparemment les plus différents quant au nombre de réponses 
induites, c'est-à-dire ceux dont la durée du transitoire est 2,5 ms 
d'une part, et 100 ms d'autre part. Le nombre de réponses positives 
en faveur du signal de durée du transitoire 100 ms est 7 contre 2 en
faveur du signal de pente 2,5 (p = 0,10). 

La valeur temporelle du transitoire n'a donc pas d'importance 
majeure dans le déclenchement de la réaction. 

E - Valeur réactogène des paramètres de durée. 

Ces paramètres sont : les durées de signaux et des silences qui 
les séparent et leurs relations ; leur somme (durée de la période -
cf. cadence de répétition) et leur rapport (densité de signal). 

li est nécessaire d'envisager ces divers aspects, car la réponse 
n'étant généralement pas émise dès la diffusion du premier signal, 
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celui-ci doit être répété, donc !orque la réponse est déclenchée, 
on doit déterminer parmi les paramètres de durée celui ou ceux qui 
sont en cause. Ces divers paramètres ne peuvent être étudiés que 
conjointement, la modification de l'un d'entre eux entraînant au 
moins celle de deux autres. Au maximum, un seul est constant. 
Nous définirons nos expériences par celui-là. 

A cause des interactions entre ces diverses expressions de la 
durée, on ne peut tirer de conclusions complètes d'une seule série 
d'expériences, tout au plus peut-on montrer que le paramètre 
étudié n'est pas seul en cause. C'est pourquoi les conclusions 
seront regroupées à la fin de l'exposé des résultats expérimentaux. 

Rappelons que le signal de l'espèce dure de 250 à 650 ms, 
et les silences qui les séparent de 400 à 5 000 ms. Toutefois, seules 
les durées de silences comprises entre 1 500 et 3 000 ms sont souvent 
rencontrées. 

E -1. - Signaux de durée constante. - Pour chaque série 
expérimentale, les signaux testés sont en tous points identiques. Les 
séquences de chaque série diffèrent par la durée des silences qui 
sépare les signaux successifs et, par conséquent, par la période et 
le rapport signal/silence. 

Une première expérience est effectuée à l'aide de signaux 
naturels et une autre série comportant des signaux synthétiques 
analyse de plus près l'importance des « intervalles de temps 
entre signaux ». 

E - la. - Signaux naturels. - On a comparé l'efficacité d'une 
séquence de signaux qui se répètent toutes les 900 ms (durée 
représentée dans les séquences naturelles) à celle d'une séquence 
formée du même signal qui se répète après un silence deux fois 
moindre : 450 ms. Le signal est un coassement naturel qui dure 
350 ms. Résultats : ils sont groupés dans le tableau E la. Les deux 
séquences sont réactogènes dès le début et jusqu'à la fin de la 
période sensible. Cependant, le signal qui se répète toutes les 
450 ms est plus réactogène que celui qui se répète toutes les 
900 ms. Les résultats sont homogènes dans le temps et les diverses 
conditions de températures. 

E - lb. - Signaux synthétiques. - Plusieurs séries de signaux 
sont testées. Elles sont différentes entre elles par la durée des 
signaux. 

1. - Le signal dure 400 ms, soit une valeur représentée dans 
la marge des durées des coassements naturels. Il est formé de 
bruit blanc modulé à 100 % par une fréquence de 100 Hz. Les 
silences durent 100, 200, 300, 400 ou 600 ms. 

Résultats : ils sont groupés dans le tableau E la. Les signaux 
sont d'autant plus réactogènes que la pause est longue (jusqu'à 
600 ms). 
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TABLEAU Ela 

Comparaison entre les pouvoirs réactogènes de signaux de durée 
constante et différents pour les autres paramètres temporels. 

Pararràtres identiques 
Pararràtres 

Réponses aux essais appariés 
corrparés 

Signal 
Fréquence Silence (ms) 

AB AB AB AB Probab111té 
(ms) Fréquence de Signal Signal 

inférieure à ! rrodulation A B 
: 

35a Signal de l'espèce 45a gaa ! 6 7 16 a a,aaa l 
! 

400 
Bruit 

laa Hz 2aa 10a 

1 
4 6 12 a,aaa l 

blanc 

3aa 2aa 6 4 la 

1 
a,a1 

6aa 4aa 

1
4 3 9 a,a2 

5aa 10a 5a 4 24 10 2 a,a2 

3aa 10a 3 5 15 a,aa1 

laaa �aaa 14 13 lS 4 
! 

a,a2 

non rrodulé 3aa 10a 10 8 3a 3 a,aaa a1 

5aa 3aa 

1 
la 4 12 a,aOl 

saa laaa 6 s 13 a.al 

laaa 2aaa 3 6 11 2 a,a2 

6aa 2aaa Hz laa Hz 6aa laa 2 3 lS a a,aa1 

laa sa ! 6 3 16 a a,aaa l 

sa 2a � 3 8 12 a 

1 
a,aa1 

laa 2oaa Hz 10a Hz 2a 4a 

1 
9 6 17 a a,aaa l 

4a laa 5 9 a a.al 

10a 2aa 3 7 15 2 

l 
a,aaa 1 

II. - Le signal dure 500 ms, soit une valeur représentée dans 
la marge des durées des coassements naturels. Il est formé de 
bruit blanc modulé à 100 % par une fréquence de 100 Hz. Les 
silences durent selon les séquences 50, 100, 200, 300, 500, 1 000 ou 
2000 ms. Leur valeur est donc égale ou inférieure à celle des écarts 
naturels. Résultats: sur 34 blocs, 11 sont de même signe - tous 
négatifs - et 23 de signes différents. Les réponses positives 
déclenchées par les divers signaux dans ces 23 blocs sont groupées 
dans le tableau E lb. 

Un X2 calculé sur les résultats des 23 blocs montre que les 

réponses diffèrent significativement dans leur ensemble (p infé
rieur à 0,001). Ces signaux sont ensuite testés par paires, les 
résultats, mettant en évidence une différence significative, sont 
groupés dans le tableau E la. L'optimum de « valeur de pause » 

est compris entre 300 et 1 000 ms, en deçà et au-delà, les signaux 
sont moins réactogènes. 
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TABLEAU E 1b 

Comparaison entre les pouvoirs réactogènes de signaux de durée 
constante et différents pour les autres paramètres temporels. 

� Pararœtres différents des l 
Paramètres identiques � 7 signaux formant la série l Norrbre de ré-

-·---------------------------------------- i -��Q�!'��Q�2!�-------------- l panses + aux
Durée du � Fré uence 

� Fréquence de � Durée des silences � 23 blocs· de 
Signal en ms i q i rrodulation i en ms i signes f (s ur 34) 

500 
Bruit 

100 Hz 50 
blanc 

100 

200 10 

300 14 

500 11 

1000 12 

2000 

III. - Le signal dure 500 ms, il est formé de bruit blanc, 
mais à l'inverse de l'expérience précédente l'amplitude n'est pas 
modulée périodiquement. 

Résultats: ils sont présentés dans le tableau E 1a. L'optimum 
de « valeur de pause » est du même ordre que dans l'expérience 
précédente: 600 ms. 

IV. - Le signal dure 600 ms. Il est formé de 2 000 Hz, modulé 
en amplitude par une fréquence de 100 Hz. Les silences entre 
signaux successifs durent 20, 50, 100 ou 600 ms. 

Résultats : ils sont groupés dans le tableau E 1a. Les valeurs 
réactogènes des signaux sont d'autant plus grandes que « les 
silences » sont plus longs (durée maximum testée : 600 ms). 

V. - Les signaux sont brefs, ils durent 100 ms. La fréquence 
de 2 000 Hz est modulée en amplitude par une fréquence de 
100 Hz. Les signaux se répètent toutes les 20, 40 ou 100 ms. 

Résultats : ils sont groupés dans le tableau E 1a. Les signaux 
sont d'autant plus réactogènes qu'ils se répètent à intervalles 
rapprochés. 

E - 1c. - Récapitulation des résultats. - Pour les signaux de 
durées comparables à celles des coassements naturels (350 à 

600 ms), les durées de silences optimales sont comprises entre 450 
et 1000 ms, alors que pour des signaux nettement plus courts 
(100 ms), plus la pause est brève, plus le signal est efficace. 

Des signaux de durées identiques ont des valeurs réactogènes 
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différentes selon la longueur des silences qui les séparent. C'est
à-dire que la durée du signal n'intervient pas seulement - si elle 
intervient - dans la valeur réactogène du signal. Il faut donc 
tenir compte des autres aspects des paramètres temporels. 

D'après ces premiers résultats, il ne semble pas que la valeur 
réactogène du signal dépende, du moins de façon simple, de la 
durée de la période. En effet, selon les combinaisons de signaux, 
une même période, par exemple 800 ms, est plus ou moins réacto
gène qu'une période plus longue. C'est ainsi que le signal de 350 
ms déclenche plus de réponses s'il se répète toutes les 450 ms 
(période 800 ms) que toutes les 900 ms (période 1 250 ms), alors que 
le signal de 500 ms qui se répète toutes les 300 ms (période 800 ms) 
est moins réactogène que s'il se répète moins souvent (période 
1 500 ms). 

De même, dans un autre ordre de grandeur, le signal avec 
une période brève de 120 ms (100 + 20) est plus réactogène qu'un 
signal de période plus longue 200 ms (100 + 100). 

Il ne semble pas non plus qu'il y ait de relation simple entre 
la valeur réactogène du signal et le rapport signal/silence, bien 
que l'on remarque que, dans l'ensemble, les signaux les plus réacto
gènes sont ceux dont ce rapport avoisine la valeur 1. Il y a deux 
exceptions, l'une concerne le signal de durée 100 ms qui est davan
tage réactogène lorsque ce rapport est plus grand et le signal 
400 ms qui est davantage réactogène lorsque ce rapport est plus 
petit. 

Ces quelques remarques soulignent la difficulté d'interpréter 
les résultats fournis par un seul type d'expériences concernant les 
paramètres de durée. 

E - 2. - Signaux de période constante. 

E - 2a. - Durée de période comparable à celle des écarts 
naturels entre coassements d'un individu. 

TABLEAU E 2a 

Comparaison entre les pouvoirs réactogènes de signaux de période 
constante, et différents pour les autres paramètres temporels. 

Paramètres différent s des i 
Paramètres identiques 4 signaux formant la série � Norrbre de 

------------------------------------------ -�::Sl2�!:!�!:! ��!�-------------- ! réponses + aux 
Durée en ms � Fréquence 

i Fréquence de Durée du signal ! 19 blocs. de de la période � i roodulation en ms 
signes 'F (sur 30) 

1500 Bruit 
blanc 

100 Hz 
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1. - La durée de la période est choisie parmi celles qui sont 
les plus fréquentes dans les séquences naturelles, soit 1 500 ms. 
La durée des signaux sonores est choisie dans la marge de celle 
des coassements naturels, soit: 300 et 500 ms, et à l'extérieur de 
cette marge, soit : 100 et 1 000 ms, la durée des silences est évidem
ment complémentaire de celle du signal sonore par rapport à 
1 500 ms. Elle est comprise dans la marge des écarts naturels pour 
les signaux de durée inférieure à 500 ms. Le rapport entre durée 
du signal et durée du silence est compris dans la marge des 
écarts naturels pour les signaux de 300 et 500 ms. 

Résultats : sur 30 blocs, 3 sont tous positifs, 8 sont tous négatifs 
et 19 sont de signes différents. Les réponses positives déclenchées 
par les divers signaux dans ces 19 blocs sont groupées dans le 
tableau E 2a. Un X"' calculé sur les résultats des 19 blocs, montre 
qu'ils diffèrent significativement dans leur ensemble (p inférieur à 
0,001). Donc, pour une même période, les signaux ne sont pas 
également réactogènes, au moins l'un des autres paramètres tem
porels joue donc un rôle. L'analyse plus précise des différences 
entre les réponses provoquées par les divers signaux montre que 
le signal bref (100 ms) est significativement différent de tous les 
autres pris séparément (p toujours inférieur à 0,001).

Aucune différence significative ne s'est manifestée entre les 
signaux de durée comprise entre 300 et 1 000 ms, malgré une légère 
prédominance de la réactivité du signal 300 ms (tableau E 2b). 

La moindre valeur réactogène de ce signal de 100 ms peut 
être due à sa brièveté ou à la moindre densité de signaux dans 
le temps. La grande durée de la pause (1 400 ms) n'importe pas 
en elle-même car cette valeur est souvent représentée dans les 
séquences naturelles. 

Afin de préciser l'importance de la durée du signal par rap
port à la densité, une autre série d'expérience est effectuée. 

E - 2b. - Durée de période plus brève que celle des écarts 
naturels entre coassements d'un individu. 

1. - Dans cette série, la période est de 400 ms, valeur infé
rieure à celle des écarts entre les coassements spontanés. La durée 
du signal est de 100 ou 300 ms. Dans un cas elle est égale à celle 
du signal le moins réactogène de l'expérience précédente, et dans 
l'autre elle est comprise dans la marge des durées des coasse
ments naturels. 

Résultats: ils sont groupés dans le tableau E 2b. Il existe une 
différence significative entre ces deux signaux. Le signal le plus 
bref est le moins réactogène, ce qui laisse penser que la durée du 
signal est un paramètre important. 

II. - Deux autres séries de signaux, formés de bruit blanc et 
modulés en amplitude (100 Hz), sont testées. Dans une série, ]a 
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TABLEAU E 2b 

Comparaison entre les pouvoirs réactogènes de signaux de période 
constante, et différents pour les autres paramètres temporels. 

Paramètres identiques i Paramètres comparés � Réponses aux essais appariés 
------------------------------------- : --------------------- : ------------------------------

Durée de . � Fréquence � Durée du ·signal en Ï � Probab 111 té 
la période : Fréquence i de � ms l AB AB AB A8 ; inférieure 
en ms ! modulation i Si�nal Si�nal ! ++ 

-+ i à : 

1500 

400 

700 

BOO 

Bruit 
100 Hz 

blanc 
100 300 

300 500 9 

500 1000 7 

100 300 3 

600 100 3 

300 500 16 

l 13 0,01 

2 NS 

11 4 NS 

11 0 10 0,01 

9 0 0,01 

23 3 NS 

durée de la période est de 700 ms, les signaux durent 600 ou 100 ms. 
Dans l'autre série, la période dure 800 ms, les signaux durent 
500 ou 300 ms. 

Résultats : ils sont groupés dans le tableau E 2b. Une diffé
rence significative existe entre les pouvoirs réactogènes des signaux 
de la première série (signaux de 100 et 600 ms) et non dans la 
deuxième (signaux de 500 et 300 ms). Cette différence peut être 
due à la trop grande brièveté du signal de l'un des signaux de la 
paire alors que, dans la deuxième série, les deux signaux compa
rés, bien que différents, sont de durées comprises dans la marge 
des durées des coassements naturels, ils sont également efficaces. 

E - 3. - Silences constants entre les signaux successifs. 

Cette série d'expériences va permettre d'évaluer l'importance 
de la durée du signal en elle-même et par rapport au silence qui 
le suit. Trois séries de signaux sont testées. Elles diffèrent entre 
elles par les durées de silences qui sont 100, 500 ou 1 000 ms. Dans 
chaque série, les signaux sont formés de bruit blanc dont l'ampli
tude est modulée par la fréquence 100 Hz. Ils durent 100, 200, 300, 
500 ou 1 000 ms. 

Résultats : ils sont groupés dans le tableau E 3. Il n'y a pas de 
différence significative entre les signaux dont la durée est comprise 
entre 200 et 1 000 ms, quelle que soit la durée du silence qui les 
suit. Par contre, le signal bref (100 ms) est toujours moins réacto
gène que les signaux plus longs. 

Récapitulation des résultats sur les durées des signaux et des 
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TABLEAU E 3
Comparaison entre les pouvoirs réactogènes de signaux séparés 
de silences de durée constante et différents pour les autres para

mètres temporels. 

Paramètres identiques l Paramètres corrparés Réponses aux essais appariés 

------------------------------------ : --------------------- ------------------------------Durée des ! � Fréquence l, Durée du
ms

signal en l Probabilité silences l,': Fréquence 
�::': mod

d
u
e

lation 

· 
en ms � Signal Signal 

AB AB AB AB l inférieure 

Bruit 
100 Hz 

blanc 
100 

500 

1000 

: A 8 -+ ; à : 

200 100 

300 200 

500 300 

1000 500 

200 100 

300 200 

500 300 

1000 500 

200 100 

300 200 

500 300 

1000 500 

l 13 

7 21 

3 10 

9 11 

19 16 

10 20 

2 

10 

0 

o 

2 

0,02 

NS 

NS 

NS 

0,01 

NS 

NS 

8 11 2 2 i NS 

5 11 l l 0,01 

4 10 l ! NS 

2 l NS 

3 ' NS 

silences intercalaires. - Les modifications de la durée n'ont pas la 
même importance selon qu'il s'agit du signal ou du silence. Dans 
l'expérience ci-dessus, la durée du signal peut être augmentée d'au 
moins 600 ms ou encore avoir une valeur triple (300 à 1 000) sans 
que cette modification retentisse sur la valeur réactogène. Par 
contre (cf. expériences E - 1), une même modification de la durée, 
lorsqu'elle porte sur la valeur du silence, entraîne des différences 
dans la valeur réactogène des signaux. 

E - 4. - Rapport entre durée du signal et durée du silence constant. 

Dans cette série, les signaux sont comparables par le 
rapport entre la durée du signal et la durée des silences qui les 
séparent, c'est-à-dire que la densité de signaux sonores dans le 
temps est identique. 

Le rapport choisi est le plus réactogène dans les séquences 
de signaux naturels, c'est-à-dire 1. Les signaux sont ëomposés de 
bruit blanc. L'amplitude est modulée par la fréquence 100 Hz.
Les signaux sont différents par leur durée qui est 100, 300 ou 
600 ms. La durée des silences qui les sépare est égale à la durée du 
signal. 

Résultats : ils sont présentés dans le tableaux E 4. Il y a une 
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TABLEAU E 4 

Comparaison entre les pouvoirs réacfogènes de signaux dont 
le rapport entre la durée du signal et des silences est constant 

et les autres paramètres temporels différents. 

ParamEltres identiques � Paramètres comparE:is i Réponses aux essais appariés 

Rapport 
Ï Fréquence Durée (ms l ! Probabilité 

Fréquence : de i signal = silence È AB AB N3 AB � inférieure 
Ï roodulation ! Signal Signal : i,, à 

Bruit 
blanc 

Î Î A B ___:.1_•_•------'--------l 
100 Hz 100 300 8 14 0 8 0,02 

300 6JO 6 10 l 10 0,01 

100 600 2 0 15 0,001 

différence significative entre les signaux testés pris deux à deux, 
c'est-à-dire que, même lorsque la densité de signaux est iden
tique, les autres paramètres du signal interviennent et assurent une 
plus ou moins grande réactivité aux signaux testés. Le signal le 
plus réactogène est celui qui dure 600 ms et se répète toutes les 
600 ms, puis viennent dans l'ordre le signal de 300 et celui de 
100 ms. 

Ainsi, dans ce groupe d'essais, le signal le plus long, qui est 
aussi celui dont les durées de silence et de période sont les plus 
longues, est le plus réactogène. Ce n'est donc pas la densité de 
signaux dans le temps qui importe dans la valeur réactogène d'une 
séquence. 

E - 5. - Signal continu. 

Sachant qu'un signal relativement long - trois fois la durée 
moyenne du signal naturel - est encore très réactogène, on peut 
se demander si un signal très long et, à la limite, un signal continu 
peut encore déclencher des phonoréponses. 

Un tel signal n'est ni périodique, ni interrompu, mais il est 
régulier. Le pouvoir réactogène de signaux formés d'un son continu 
est comparé à celui de signaux périodiques dans deux séries 
d'expériences. L'une comprend des signaux formés de bruit blanc 
(modulation 100 Hz), l'autre des signaux formés de 2 000 Hz (modu
lation 100 Hz). Les signaux de la première série durent 100, 300
ou 500 ms. Ils se répètent toutes les 100 ms, et pour le signal de 
500 ms, toutes les 50 ms. Dans la deuxième série, les signaux durent 
100, 200 ou 600 ms. Ils se répètent toutes les 20 ou 100 ms. 

Résultats : ils sont groupés dans le tableau E 5. Dans les séries 
testées, le signal continu est dans tous les cas plus réactogène que 
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le signal de durée 100 ms. Par contre, il l'est moins que les signaux 
de durée nettement plus longue : 600 ms, qui se succèdent à des 
intervalles aussi brefs que 20 ms. Pour cette même durée de silence, 
le signal de 200 ms est moins réactogène que le signal continu, 
mais il l'est davantage lorsque la durée du silence est de 100 ms. 

TABLEAU E 5 

Comparaison entre les pouvoirs réactogènes d'un signal continu et 
de signaux découpés. 

Paramètres 
identiques 

Bruit 
blanc 

100 Hz 

2000 Hz 100 Hz 

. 

. 

. 

. 
' 

' 
,. 

Pararrètres corrparés 
Durée en ms 

Continu 500 

500 

300 

100 

600 

600 

200 

200 

100 

100 

50 l 

100 3 

100 

100 2 

100 

20 

100 

20 7 

100 4 

20 6 

23 4 7 

� 
NS 

21 l 13 l 0,01 

3 0 9 ! 0,01 
! 

15 8 0 

i
0,02 

2 0 10 ' 0,01 
' 

2 0 8 0,02 

0 9 ' 0,01 

0 ' 0,02 

5 28 0 o. 000 001 

8 0 

l 
0,02 

Donc, le découpage ou la périodicité du signal ne sont pas 
réactogènes par eux-mêmes, puisqu'un signal continu provoque 
davantage de réactions que certains signaux découpés et pério
diques. 

On pourrait penser que les signaux « 100 + 100 » (dans 
l'odre : durée du signal + durée du silence) ou « 200 + 20 » ms 
sont moins réactogènes que le signal continu, parce qu'ils ont des 
périodes trop brèves. Or, cette explication ne peut être retenue. 
En effet, le signal « 100 + 200 » est moins réactogène que le 
signal « 100 + 100 » (tableau E la), c'est-à-dire que dans cet 
exemple, un signal de période 300 ms peut être moins réactogène 
que le signal continu, alors que dans une autre combinaison de 
signaux (200 + 100) cette période est plus réactogène que le signal 
continu. 

E - 6. - Signaux découpés de manière aléatoire. 

Jusqu'à présent, et même dans la série d'expériences sur l'im-
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portance de l;:i variabilité naturelle des signaux (expérience A), 
tous les essais ont fait intervenir des signaux tout à fait ou rela
tivement réguliers. C'est-à-dire que si nous sommes assurés de la 
possibilité de déclencher des réponses avec de tels signaux, nous 
ignorons encore les possibilités de déclenchement de signaux 
irréguliers. Nous avons donc testé l'influence de l'irrégularité 
dans les facteurs temporels. 

Une séquence formée de signaux (bruit blanc, modulation 
100 Hz) de durées différentes et qui se suivent à des intervalles de 
temps variables a été construite en tirant au hasard, dans l'en
semble des signaux et des pauses testés, l'ordre de succession. On 
a toutefois veillé à ce que la même association de durée de signal 
et de pause ne se répète pas deux fois de suite. En définitive. la 
séquence est formée des durées de signaux (premier chiffre) et de 
silences (deuxième chiffre) suivants, en ms : 200/300 + 700/50 + 
900/500 + 100/700 + 500/100 + 900/200 + 500/300 + 300/50 
+ 900/1 000 + 200/50 + 500/2 000 + 300/700 + 100/50 + 700/ 
1 500 + 300/1 700 + 700/100 + 100/1 700 + 10-0/1 000 + 1 000/100 
+ 200/1 000 + 700/1 000 + 200/300 + 200/500 + 500/100 + etc ... 

Une autre séquence a été également testée. Elle est construite 
à partir de signaux du même type mais dont les durées, bien que 
variables, sont voisines de celles des signaux naturels. Les durées 
de signaux et de silences sont dans l'ordre suivant, en ms : 1 000/ 
300 + 500/1 000 + 300/1 000 + 500/500 + 1 000/500 + 1 000/100 
+ 300/300 + 300/100 + 500/300 + 500/100 + 300/500 + 1 000/ 
1 000 + 300/500 + 1 000/100 + 500/1 000 + 1 000/500 + 500/100 
+ 300/1 000 + 500/500 + 1 000/1 000 + 300/300 + 500/300 + 
300/100 + etc ... 

Résultats: ces deux séquences sont réactogènes dès le début 
de la phase sensible. Les essais de comparaison entre leurs valeurs 
réactogènes n'ont montré aucune différence significative (15 paires 
positives, 18 paires négatives, 4 paires en faveur de la première 
séquence, 5 paires en faveur de la deuxième). 

Des séquences extrêmement irrégulières et apériodiques peu
vent donc aisément déclencher des phonoréponses. Ainsi, ce n'est 
pas la régularité (ou relative régularité) des signaux expérimentés 
qui est responsable du déclenchement de la réponse. 

E - 7. - Récapitulation des expériences sur la valeur réactogène 
des paramètres de durée. 

La valeur réactogène des durées de signaux et de silences 
intercalaires et celle de leurs relations ont été envisagées. De 
chacune des expériences, il n'a pas été possible de tirer de con
clusions simples à cause des rapports inévitables qui existent 
entre ces diverses grandeurs. 
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Il ressort de l'ensemble des experiences (tableau E) que les 
signaux les plus réactogènes sont ceux dont la durée est compa
rable à celle du signal de l'espèce : entre 300 et 1 000 ms. L'allon
gement du signal atténue la valeur réactogène, mais dans des 
proportions moindres que le raccourcissement (ex. : un signal de 
100 ms est moins :réactogène que le signal continu). Pour les 
signaux de durées comparables à celles des signaux de l'espèce, 
les silences entre signaux successifs les plus favorables au déclen
chement de la réponse sont compris entre 300 et 1000 ms. Il est à 
remarquer que ces valeurs sont plus brèves que les valeurs moyen
nes des silences entre coassements naturels spontanés. 

La double exigence « durée du signal » et « durée du silence » 

retentit sur les durées de période les plus favorables (en prenant 
les combinaisons extrêmes des durées de signaux et de silences, 
les durées favorables de période sont donc comprises dans la 
marge de 600-2 000 ms). Cependant, ce ne sont pas les valeurs de 
la période qui sont les éléments primaires responsables du déclen
chement, car d'autres combinaisons de signaux, donnant les 
mêmes valeurs de période mais ne respectant pas les règles de 
durées optimales de signal et de silence, sont moins réactogènes 
que lorsque ces règles sont respectées. 

De même, cette double exigence retentit sur la valeur du 
rapport signal/silence dont la marge favorable est, en calculant 
à partir des valeurs extrêmes pour les durées de signal et de 
silence, entre 1/3 et 3. Mais, comme dans le cas de la période, ce 
n'est pas le rapport entre ces deux grandeurs qui est le facteur 
déterminant ; en effet, ce même rapport, réalisé avec d'autres 
combinaisons de signaux ne respectant pas les règles de durées de 
signal et de silences optimales, est moins réactogène que lorsque 
ces :règles sont respectées. 

F - Valeur réactogène du niveau sonore. 

Les phonoréponses sont déclenchées d'autant plus tôt dans 
l'après-midi et d'autant plus tard dans la nuit que l'intensité du 
signal est plus élevée, et ceci, pour chacun des divers types de 
signaux. Pour une intensité acoustique donnée, un signal A, par 
exemple, peut être plus réactogène qu'un signal B. Cependant, si 
le niveau sonore de B est plus élevé que celui de A, le signal B 
peut devenir plus réactogène que A. Quelques exemples sont 
montrés dans le tableau F. Ainsi, par le jeu de l'intensité acous
tique, on peut suppléer à l'un des autres paramètres du signal. 

Notons également qu'un signal, même appartenant à la caté· 
gorie des signaux faiblement réactogènes, s'il est diffusé à forte 
intensité, au moment où l'excitabilité de l'animal récepteur est 
grande ne provoque plus le comportement d'appel mais celui de 
rivalité. 
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TABLEAU F 
Inversion de l'ordre d'efficacité de deux signaux par la diminution 

relative de l'intensité sonore du signal le plus réactogène. 

Paramètres identiques Paramètras comparés � Réponses aux essais app!llriés 

Durée en ms · : · : ----------------� Fréquence � Fréquence en Hz � Intensité � 
AB 

Si nal i Silence 
� de rmdula- � 

A 8 � sonore � g : : tien en Hz i : : ++ 
: : : : : 

AB AB AB Ï Probabilité � 
inférieure 

-+ � à : 

600 500 100 12000 1000 A • Ei l 3 O 15 0 l 0,001 
61 0,01 

600 500 
Fréquence 

en Hz 

2000 

A-lOdB I 5 4 

Fré��ence i':. 
rrodulation 100 non Ï 

A • B Ï,. 2 0 9 0 Ï,. 0, 01 
rrodulé l 

l A -lO dB l 0 5 2 10 i 0 ,,02 

G - Comparaison entre les valeurs réactogènes de différents
paramètres. 

Soit, par exemple, deux paramètres X et Y. Dans les séries 
expérimentales les concernant, on a trouvé que la modification 
d x du paramètre X a induit une différence entre les valeurs 
réactogènes des signaux xl et x2 avec x2 = xl - d X. De même, 
pour la modification d y du paramètre Y. On peut comparer les 
valeurs réactogènes de d x et d y (par rapport à X1 et Y1 respecti
vement) en comparant entre elles les valeurs réactogènes de 
signaux dont les paramètres différents sont X1 - d y et Y1 - d X. 
G - 1. -- Comparaison entre les valeurs réactogènes du signal de 
1 000 Hz modulé en amplitude (100 Hz) et du signal de 2 000 Hz
non modulé. - Ces signaux sont identiques quant aux. paramètres 
de durée : signal, 600 ms silences entre signaux, 500 ms. 

Résultats : ils sont groupés dans le tableau G. Le signal de
2 000 Hz non modulé est significativement plus réactogène que le 
signal de 1000 Hz modulé par du 100 Hz. L'amélioration apportée 
au signal par la fréquence de 2 000 Hz est donc plus importante 
que celle apportée par la modulation de 100 Hz, par rapport aux 
valeurs de référence qui sont respectivement 100 Hz et pas de 
modulation. 

G - 2. - Comparaison entre les valeurs réactogènes des 
signaux composés de bruit blanc et de 2000 Hz. - Lorsque l'ampli
tude des signaux n'est pas modulée périodiquement (expérience 
B - 3), les signaux formés de 2 000 Hz sont moins réactogènes que 
ceux formés de bruit blanc ; cet ordre de réactivité entre ces 
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TABLEAU G 

Comparaison entre les valeurs réactogènes de différents paramètres 

Paramètres � Paramètr es comparés � ----B�E2��ê�_ê!:!�-��2�!2-�EE�E!�:L ______ _ 

identiques i Signal A Signal B i AB AB AB AB Ï Probabilité 
! i inférieure à : 

Signal : 600 ms t 2000 Hz
"1 

1000 Hz
"1 

Silence : 500 ms 1 non 
"2 

rrodulé 2 ! rrodulé 100 Hz
" 

Signal 450 ms Î Signal 
"3 ! naturel 

! Silence 4 
l 1300 ms" 

Signal 
"3 

i 
synthétique ! 
Silence

" 4 
750 ms 

"1 - 2000 Hz ) 1000 Hz - expérience B. 
"2 - 100 Hz ) non rrodulé - expérience C. 

4 lD 

lD 

"3 - Signal naturel ) Signal synthétique - expérience A. 
"4 - 1300 ms ) 750 ms - expérience E. 

; 1 0,01 

15 l 0,02 

I 

deux paramètres s'inverse si les signaux ont subi une modulation 
périodique de l'amplitude de 100 Hz (tableau B 1). 

Ces résultats, apparemment contradictoires, pourraient 
s'expliquer par le fait que, dans le bruit blanc, le niveau sonore de 
chaque fréquence, et celui du 2 000 Hz en particulier, varie de façon 
aléatoire, ce qui crée une modulation de l'amplitude. Le bruit 
blanc serait donc, pour la rainette, assimilable à un signal ayant 
déjà subi une modulation d'amplitude, ce qui n'est pas le cas pour 
un signal de fréquence pure et de niveau constant (2 000 Hz). 
Cependant, cette modulation n'est pas la plus favorable, elle suffit 
pour augmenter la valeur réactogène du bruit blanc, c'est-à-dire 
d'un signal relativement moins riche en énergie dans la fréquence 
la plus favorable (2 000 Hz), que le signal 2 000 Hz; mais, lorsque 
ce dernier a subi une modulation d'amplitude adéquatre (100 Hz), 
sa valeur réactogène dépasse celle du signal de bruit blanc même 
modulé (100 Hz). 

On a dans le cas du bruit blanc une « faible modulation » 
qui améliore la valeur réactogène du signal, par ailleurs insuffisant 
en énergie dans les bandes de fréquences favorables. 

G- 3. - Comparaison entre les valeurs réaclogènes du signal 
naturel qui se répète à intervalles naturels (1300 ms) et du signal 
synthétique (A - 2°) qui se répète à intervalles moitié moindres. -
Un signal synthétique, construit de manière à imiter le mieux 
possible le coassement naturel, mais qui reste cependant imparfait, 
en particulier en ce qui concerne la reproduction de la modulation 
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d'amplitude, est moins réactogène qu'un signal naturel de même 
longueur (expérience A - 2c). Nous allons comparer les valeurs 
réactogènes de ces deux signaux, mais le signal synthétique sera 
émis à intervalles deux fois plus brefs que le signal naturel, c'est
à-dire que la valeur du paramètre intervalle entre signaux est a 
priori meilleur que celle du signal naturel. 

Résultats : ils sont groupés dans le tableau G. Le signal syn
thétique qui se répète à intervalles de 650 ms est plus réactogène 
que le signal naturel qui se répète à intervalles de 1300 ms. Donc, 
l'amélioration apportée au signal synthétique par l'accélération 
de sa cadence de répétition est plus que suffisante pour acquérir 
une valeur réactogène supérieure à celle du signal naturel diffusé 
à la cadence naturelle. 

G - 4. - Conclllsions. - Chaque paramètre concourt à assurer
au signal acoustique son efficacité, les valeurs réactogènes de cha
cun d'eux s'ajoutent et donnent au signal pris dans son ensemble 
son efficacité (loi de sommation des stimuli hétérogènes : Lorenz, 
1939; Seitz, 1940 ; Grassé, 1942; Tinbergen, 1951, etc.). 

Récan.itulation des résultats des expériences sur la valeur 
réactogène des paramètres physiques du signal acoustique déclen
cheur de phonoréponses. - Seuls les signaux dont la fréquence est 
comprise entre 500 et 5 000 Hz peuvent déclencher les phonoré
ponses. Cependant, ils n'ont pas une action égale. Les signaux 
acoustiques déclencheurs de phonoréponses sont d'autant plus 
réactogènes que la grandeur de chacun des paramètres du signal 
se rapproche le plus de celle du signal naturel, soit : deux bandes 
de fréquences dont l'une est centrée autour de 1000 Hz et l'autre 
autour de 2 000 Hz, une modulation périodique d'amplitude de 
100 c/s, une durée de signal comprise entre 300 et 1000 ms. Par 
contre, les durées de silences entre signaux successifs les plus 
favorables sont plus brèves que dans les séquences naturelles : 
entre 300 et 1 000 ms au lieu de 1 500 et 2 500 ms. 

Par contre, les paramètres, dont aucune relation aYec la 
valeur réactogène du signal n'a pu être mise en évidence, sont la 
variabilité et la forme de l'enveloppe. 

Parmi les signaux expérimentaux respectant les valeurs obli
gatoires du paramètre fréquence, tout un groupe de signaux sont 
faiblement réactogènes, ils ne sont efficaces que quelques minutes 
(une quinzaine) avant le début de la phase nycthémérale d'activité 
acoustique, et pendant cette phase. Ce sont tous les signaux dont 
la fréquence est supérieure à 2500 Hz, et tous ceux dont la durée 
est inférieure à 200 ms, et ceci quelles que soient les valeurs des 
autres paramètres. 

Parmi les autres signaux, ceux qui sont continus et ceux qui 
se répètent à intervalles de temps brefs, de l'ordre de 100 ms, sont 
moyennement réactogènes ; c'est-à-dire qu'ils provoquent des 
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phonoréponses à partir du milieu de la « phase sensible ». Les 
signaux continus étant moins réactogènes que les signaux longs 
(1 000 et 1 500 ms) qui se répètent à intervalles brefs (100 ms et 
moins). 

Les autres signaux, ceux dont la durée est comprise entre 
200 et 1 000 ms et les silences intercalaires entre 200 et 2 000 ms, se 
classent dans des catégories d'efficacité nettement différentes selon 
leur constitution. Si leur amplitude est modulée par une fréquence 
de 100 Hz, ils sont « bons » réactogènes ; si leur amplitude n'est 
pas modulée, ils ne sont « bons » oue s'ils sont formés de bruit 
blanc ou de 2 000 Hz. 

-

Une augmentation du niveau sonore de la diffusion accroît 
la valeur réactogène du signal. Plusieurs paramètres concourent 
indépendamment et conjointement à assurer la valeur réactogène 
globale du signal. 

III. DISCUSSION DES RESULTATS SUR LA VALEUR 
REACTOGENE DES PARAMETRES PHYSIQUES 

DU SIGNAL ACOUSTIQUE DECLENCHEUR DE LA REACTION 
D'APPEL. 

Il n'est pas actuellement possible de situer sur quel maillon de 
la chaîne : récepteur périphérique - système nerveux central -
appareil émetteur, l'altération de l'un des paramètres agit et 
conduit à modifier le pouvoir réactogène du signal, car on ne sait 
rien de la physiologie de l'audition, du système nerveux central et 
de la phonation de cette espèce. Par ailleurs, les études de bio
informatique de l'audition en général en sont encore à leur début 
(Pimonow, 1969). 

Toutefois, en ce qui concerne la physiologie de l'audition, on 
peut se référer aux quelques travaux effectués sur d'autres espèces. 
C'est ainsi que Schmidt (1964), étudiant l'activité du nerf acoustique 
chez des espèces d'Hylidés américains, a montré que seules les 
fréquences comprises entre 100 et 6 000 Hz peuvent provoquer une 
activité du nerf acoustique. Ce même auteur déclenche des phono
réponses sous l'action de signaux acoustiques lorsque leur fré
quence est comprise entre 500 et 6 000 Hz, c'est-à-dire que, au moins 
pour la partie supérieure du spectre sonore, la valeur des fré
quences déclenchantes de phonoréponses est limitée par l'appareil 
récepteur. Notons également que la fréquence qui provoque une 
activité du nerf au seuil de pression sonore le plus bas est 1 000 Hz, 
alors que les fréquences des signaux acoustiques les plus déclen
cheurs sont comprises entre 2 000 et 3 000 Hz. 

Ces résultats rappellent les nôtres, et on peut admettre que si 
les signaux de fréquences supérieures à 5 000 Hz ne déclenchent 
pas de phonoréponses, c'est qu'ils n'ont pas été perçus. Par contre, 
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on ne peut valablement dire que si la fréquence de 2 000 Hz déclen
che mieux les phonoréponses, c'est parce qu'elle correspond au 
maximum de sensibilité de l'oreille. 

Il y aurait une adaptation entre les caractéristiques des 
signaux acoustiques déclencheurs de phonoréponses et la sensi
bilité aux fréquences du nerf acoustique chez Rana catesbeiana. 
En effet, par des études menées parallèlement sur les fréquences 
des signaux acoustiques déclencheurs de phonoréponses chez le 
mâle (Capranica, 1965) et sur les fréquences activant le nerf 
acoustique (Frischkopf et Goldstein, 1963), ces auteurs montrent 
que, non seulement les fréquences déclenchantes de phonoréponses 
sont celles du signal d'appel, mais encore celles auxquelles le nerf 
acoustique réagit le plus facilement. La coïncidence entre les résul
tats va encore plus loin : Capranica trouve que l'adjonction 
d'énergie dans une bande de fréquences située entre celles du 
signal naturel annule toute valeur réactogène au signal précé
demment efficace, et de leur côté les neuro-physiologistes ont 
montré que, sous l'action de ces fréquences, l'activité de certaines 
fibres acoustiques est inhibée. Ces auteurs arrivent à considérer 
l'oreille comme un « mating call detector » (Frischkopf, Capranica, 
Goldstein, 1968). De plus, la cadence de répétition des impulsions 
la plus favorable, aussi bien pour le déclenchement des phono
réponses que pour l'activité du nerf acoustique est d'environ 
100/s (op. cit. et Capranica, Sachs et Murray, 1963). 

Les résultats de Capranica (1965) sont surprenants. Ils vont 
à l'encontre des observations des naturalistes qui ont maintes 
fois observé que le déclenchement des coassements des grenouilles 
peut être provoqué par des bruits très divers. En ce qui nous 
concerne, chaque fois que nous avons travaillé sur une population 
mixte de Hyla meridionalis et de Rana ridibunda perezi, nous 
avons très aisément déclenché les phonoréponses de ces Ranidés, 
la seule condition (indépendamment de la marge de fréquences) 
étant que les signaux soient assez longs (de l'ordre de 500 ms et 
au..,dessus). Nous avons également déclenché, dans les mêmes 
conditions, les phonoréponses de Bufo calamita. 

Il ne semble donc pas que les résultats de Capranica puissent 
s'expliquer par des différences de réactions entre genres d'Amphi
biens. Par contre, il se pourrait que les conditions de maintien des 
animaux interviennent. En effet, cet auteur a travaillé sur des 
individus captifs dans un environnement entièrement artificiel ; 
les mâles soumis à l'expérience n'ont peut-être jamais atteint un 
niveau d'excitabilité suffisant pour que des signaux de structure 
très éloignée de celle du signal de l'espèce aient pu être réacto
gènes. Les animaux sont cependant excitables mais il faut leur 
fournir un signal d'une très grande valeur réactogène, à savoir un 
signal dont les paramètres sont identiques à ceux du signal de 
l'espèce. Il se pourrait donc que Rana catesbeiana, étudiée dans 
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des conditions naturelles, réagisse comme les autres Amphibiens et 
réponde vocalement à des signaux acoustiques très divers. 

Il serait alors intéressant de savoir ce que devient l'activité 
du nerf acoustique dans ces mêmes conditions et de connaître 
si l'adaptation observée entre caractéristiques des fréquences des 
signaux déclencheurs de phonoréponses et d'influx nerveux 
demeure. 

Cette hypothèse qui tend à expliquer les différences de 
résultats obtenues sur Rana catesbeiana et sur Hyla meridionalis 
ne signifie pas que les deux espèces réagissent en toutes circons
tances de façon comparable. En effet, leurs réactions à la captivité 
sont tout à fait différentes, de même que leur sensibilité aux 
signaux acoustiques ; mais il semble qu'il s'agisse plutot d'une 
différence qui se situe au niveau des réactions à la captivité ou au 
niveau des perturbations du rythme d'activité nycthémérale, plutôt 
qu'à celui de la signalisation acoustique. En effet, Capranica 
obtient chez Rana catesbeiana des réponses stables, c'est-à-dire que 
quel que soit le jour ou l'heure de l'expérience les réactions 
déclenchées sont comparables et les résultats homogènes, alors 
que chez les Hylidés captifs, il est ou non possible de déclencher 
des phonoréponses. Lorsqu'on peut en obtenir, c'est avec une 
grande variété de signaux, ainsi que l'on noté également Busnel et 
Dumortier (1956), ainsi que Schmidt (1964). Il n'est alors pas 
possible de prédire, du moins actuellement, les réponses aux essais 
expérimentaux - prédiction que peut faire Capranica pour Rana 
catesbeiana et qu'il est maintenant possible de faire à propos de 
Hyla meridionalis étudié en liberté dans des conditions d'environ
nement naturel. 

En résumé, les différences observées entre les valeurs réacto
gènes des diverses fréquences porteuses ou non de modulation 
d'amplitude pourraient correspondre à une première analyse du 
signal effectué par l'organe sensoriel périphérique, qui filtrerait 
dès l'entrée une partie des informations du monde extérieur ; 
quant aux exigences des paramètres de durée, elles pourraient 
être en partie expliquées par des règles d'alternance entre stimu
lation sonore et phonoréponses mises en évidence par ailleurs 
(Paillette, résultats inédits). 

CONCLUSION 

Ce type d'étude s'attache à retrouver quels sont les critères 
retenus par l'espèce pour l'identification d'un signal. Le moyen 
utilisé par l'expérimentateur est de provoquer, sous l'influence 
d'un signal reconnu comme réactogène et modifié expérimentale
ment, le déclenchement d'une réaction donnée. 

Il est donc tout d'abord nécessaire de connaître la réaction 
servant de test, les circonstances de son apparition et ses différents 
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aspects car sous l'action d'un même signal elle peut être variable 
selon les circonstances, c'est-à-dire que celles-ci sont prises en 
compte et peuvent être considérées comme ayant pour l'espèce 
valeur d'information. 

E'importance d'une telle analyse est particulièrement évidente 
dans la réaction d'appel de la rainette, laquelle peut, ou non, être 
déclenchée selon la saison et l'heure d'expérimentation, et ce 
pour des signaux très divers. 

L'expérimentation systématique au cours du temps a permis 
de mettre en évidence une variation de la sensibilité aux signaux 
acoustiques qui suit le cycle nycthéméral d'activité. Ceci montre 
que les moyens mis en œuvre pour la reconnaissance du signal 
varient avec l'état de l'animal. 

En appliquant la loi de sommation des stimuli et en considé
rant, non seulement les stimuli que représentent les divers para
mètres efficaces du signal, mais aussi en admettant que l'acrois
sement de la sensibilité aux stimulations sonores correspond à une 
stimulation d'origine interne, on peut schématiquement représenter 
l'ensemble des résultats expérimentaux comme dans la figure 6. 

Il semble bien qu'il soit nécessaire de fournir une certaine 
« quantité de stimulation », quantité d'autant plus faible que 
l'animal est plus motivé. Ceci joue aussi au niveau du nombre de 
signaux à fournir par unité de temps qui est d'autant plus grand 
que l'animal est plus éloigné de la « phase active ». 

Cependant, n'importe quelle stimulation acoustique n'est pas 
efficace. Il est nécessaire de respecter certaines règles. Certains 
paramètres du signal de l'espèce sont plus réactogènes que 
d'autres ; ils déforment l'image objective de ce signal telle que 
les appareils de mesure la montrent et lui donnent une forme en 
quelque sorte caricaturale. On peut dire que le signal perçu par 
l'animal est une caricature dite « caricature significative » par 
rapport à l'image objective du signal. 

Nous avons montré quels sont les paramètres les plus réacto
gènes dans le déclenchement de la réponse sonore et par consé
quent, nous avons donné une image de la «caricature significative» 
pour cette réaction. Cependant, il est possible que dans d'autres 
réactions les « caricatures significatives » soient différentes : tel 
paramètre inefficace dans une réaction donnée oouvant avoir une 
valeur réactogène dans une autre, ou encore, 

-
le classement des 

valeurs réactogènes des différents paramètres se faisant dans un 
autre ordre. 

Il arrive que des signaux très dégradés déclenchent encore 
une réponse ; on peut donc, a priori, essayer d'évaluer le taux de 
redondance du signal. Si on teste l'intelligibilité par la présence 
de la réponse, on remarque que le taux de redondance varie avec 
l'intensité sonore et le moment de la diffusion. Ainsi, diffusé la 
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nuit à fort niveau sonore il est maximum pour s'annuler progressi
vement si le niveau de l'émission ou la motivation sont plus 
faibles. En effet, un plus grand nombre de paramètres est progres
sivement nécessaire et seul le signal de l'espèce (dans l'ensemble 
des signaux étudiés) est finalement réactogène. 
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Fig. 6. - Schéma illustrant la règle de sommation des stimuli. 
En tiret, une représentation schématique de la variation de sensibilité (s, en ordonnée) 

aux stimulations acoustiques au cours du temps (t, en abscisse) et rappel des phases 
correspondantes : 

I. Phase d'activité acoustique spontanée (phase active). 
II. Phase silencieuse mais sensible aux stimulations acoustiques qui prornquent alœs 

des phonoréponses (phases sensibles). 
III. Phase silencieuse et insensible aux stimulations acoustiques. 

Zone A au-delà du seuil 1, l'animal coasse spontanément. Cet état est atteint au 
cours de la phase I. 

Zone B niveau de sensibilité compris entre les seuils 1 et 2 et atteint au cours de 
la phase II. 

Zone C niveau de sensibilité inférieur au seuil 2 et atteint au cours de la phase III. 
Une stimulation sonore spécifique S conte:1ant tous les paramètres réactogèncs, ;ippliquée 
en a (arnnt que la sensibilité ait atteint le seuil 2) ne permettra pas d'atteindre le 
seuil de déclenchement de l'émission sonore (seuil 1 ) ; appliqué en b (niveau du 
seuil 2) tous les paramètres de la stimulation seront nécessaires, alors qu'en c (au-delà 

du seuil 2) une partie d'entre eux suffit. 

On est donc obligé d'admettre que les divers paramètres de 
la forme qui sera « reconnue » peuvent être déformés, ce qui 
sous-entend une absence de sélectivité dans les systèmes de filtres 
périphériques et centraux et la mise en marche d'un mécanisme 
de reconstitution à partir d'éltments qui n'ont plus qu'une forme 
approchée de celle du signal de l'espèce. Cependant, l'intelligibilité 
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et en quelque sorte la reconnaissance sont plus ou moins sélectives. 
Cette sélectivité est le reflet d'un certain état psycho-physiologique 
de l'animal qui se modifie périodiquement au cours du cycle 
nycthéméral. 

Sur le plan évolutif, cette absence de sélectivité peut s'inter
préter par le fait que les espèces sympatriques ont des signaux 
très différents et qu'il n'y a jamais de confusion possible, du moins 
pour Hyla meridionalis dans le milieu étudié. 

Quels que soient les rôles du signal d'appel, la stimulation 
acoustique fournie par les mâles conduit les divers individus à 
coasser plus souvent et par conséquent à rendre ce signal plus 
efficace. 

Par la synchronisation des séquences d'appel individuel en 
séquences d'appel collectif, l'intensité sonore globale des signaux 
du groupe est augmentée et le signal porte plus loin. De plus, il 
est possible que les interruptions de l'émission collective favorisent 
la localisation et augmentent le pouvoir stimulant du signal. Ceci 
rendrait alors le signal d'appel des séquences collectives d'autant 
plus efficace dans l'attraction des mâles et des femelles vers les 
lieux de ponte. 

Grâce à l'alternance des coassements des individus voisins, 
chaque mâle est plus facilement localisable, que ce soit par les 
mâles (respect du territoire du voisin) ou par les femelles (choix 
du partenaire). 

Les animaux se stimulent les uns les autres et même les 
mâles faiblement motivés coassent. Dans la mesure où l'émission 
vocale a un rôle au niveau de l'individu (attraction de femelles), 
les mâles ainsi stimulés deviennent donc capables de le jouer. 

RESUME 

Les signaux d'appel des mâles de rainettes Hyla meridionalis 
sont formés d'une quarantaine d'impulsions émises à la cadence 
d'environ 100/s aux températures les plus fréquentes (de 15 à 
18° C). Leur durée est comprise entre 300 et 600 ms. Le maximum 
d'énergie est situé dans deux bandes de fréquences centrées autour 
de 1 000 et 2 000 Hz. Ces signaux sont émis par séquences. Les 
silences séparant les signaux d'appel successifs sont le plus fré
quemment compris entre 1 et 3 s. 

Ce signal diffusé d'avril à juin, pendant la phase nocturne 
d'activité vocale des mâles ( « phase active » ) et les quelques 
heures qui la précèdent et lui succèdent ( « phases sensibles » ) 
déclenche régulièrement l'émission des signaux d'appel. En 
dehors de ces périodes, les réponses sont occasionnelles. Par 
dégradation et synthèse du signal, on en a recherché les para-
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mètres physiques responsables du déclenchement de la réponse 
sonore. 

Les paramètres étudiés sont : l'irrégularité de l'ensemble du 
signal, la fréquence sonore (de 500 à 10 000 Hz), la modulation 
périodique de l'amplitude (nulle, 50 Hz, 100 Hz), le temps d'établis
sement et d'extinction de l'amplitude maximale de chaque signal 
(du minimum au maximum), la durée des signaux (de 20 ms à 
1 500 ms et signal continu) et des silences intercalaires (nul à 
2 000 ms). 

Selon le moment de l'expérimentation, il est· nécessaire de 
respecter un plus ou moins grand nombre de paramètres. Lors 
de la « phase active » tous les signaux testés déclenchent les phono
réponses s'ils contiennent de l'énergie sonore entre 500 et 5 000 Hz. 
Plus le moment de l'expérience s'éloigne de la « phase active », 

plus la structure du signal doit être proche de celle du signal 
de l'espèce ; par contre, les durées de silences entre signaux 
successifs les plus favorables sont plus brèves que dans les séquen
ces naturelles : de 300 à 1 000 ms. Il v a sommation des valeurs 
réactogènes des divers paramètres du

· 
signal. 

Les variations périodiques de sensibilité soulignent l'impor
tance des méthodes comparatives et posent le problème de la 
quantification des résultats. 

SUMMARY 

The mating calls of the tree-frog Hyla meridionalis comprise 
about 40 pulses. At the outside temperature of 15 to 18° C, the 
pulse rate is about 100/s. The length of the signal varies from 
300 to 600 ms. Most of the energy is carried around frequencies 
of 1 000 and 2 000 Hz. Mating calls are uttered in series. The 
silences between two successive mating calls varies from 1 to 3 s, 
When this signal is played back from April to June, dur;ng the 
nocturnal period of vocal activity of the males ( « active phase » ), 
and during a f ew hours before and after it ( « sensible phases ») , 

it elicits the calling of the males. Outside these periods, phono
responses are occasional. The physical parameters responsible 
for a reaction have been investigated by destruction and synthesis 
of acoustic signals. 

The parameters studied are : irregularity of the signal, 
acoustic frequency (from 500 to 10 000 Hz), periodic modulation 
of the sound level (nil, 50 Hz, 100 Hz), rise decay time of the level, 
duration of the signais (from 20 ms to 1 500 ms, and continuous 
signal) and of the silences between successive signais (nil to 
2000 ms). 

The number of parameters needed to elicit the reaction 
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depends on the time of experimentation. During the « active 
phase » every signal studied triggers a response so long as it 
carries energy between 500 and 5 000 Hz. The further away from 
the « active phase » that experimentation occurs, the more the 
structure of the signal should resemble the natural one, except 
for the time between two successive signals which is shorter 
than in natural sequences (300 to 1 000 ms). 

There is summation of the reactogen value of each parameter. 

Pe:riodic variation of the sensitivity to acoustic stimuli 
emphasizes the importance of comparative methods, and poses the 
problem of the quantification of results. 
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